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本 圳 是 日本 尖 恋 书证 出 版 的 现代 应 用 数学 从 书 之 一 的 电 讲 
本 。 气 鸦 人 旬 亲 群 体 诞 传 学 的 数学 理论 ; 弄 自 然 群体 为 主 , 广 泛 应 - 
VIT BCERRRINOS GEH MUS IS NU 2: acr T A Wc 
和 人 委 式 。 剑 书 共 牙 四 党, 第 工党 介 夺 孟 德 尔 群 体 的 落 杯 性质 ,第 
2 举 才 还 自然 选择 的 作用 , 第 3 EIER Re AEN 
述 随 机 过 程 理 更 在 群体 洁 伟 学 中 的 应 用 。 可 供 生 物 科 学 工作 者 
和 数 兴工 作者 作为 大 考 。 | 
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出 版 说 明 


这 一 套 书 是 根据 日 本 肉 波 书店 出 版 的 “更 代 应 用 数学 讲座 ” 才 
Kx. Hxxdsdt 15 48 60 yt £ i A BRE ARAT. 3R 
在 把 原来 同一 题 分 成 两 肌 或 三 册 鬼 加 以 合并 ， 整理 成 42 种 , 不 
BARS, MNR | 

这 套 韦 涉及 的 面 很 广 ,其 内 容 都 和 现代 科学 技术 密切 有 关 ; 有 
— 3E 385 HE. 每 一 本 书 收集 的 质料 都 比较 丰 帘 ,而 义 述 扼要 ,篇 
幅 不 多 ,有 利于 让 者 以 较 短 时 间 党 握 有 关 学 科 的 主要 内 容 。 虽 然 ， 
这 和 套 弟 的 某 些 观点 不 尽 适合 于 我 国 的 情 观 ， 但 其 万 法 可 供 套 考 。 
因此 , 翻 物 出 版 这 一 套 书 ,对 我 国学 术 泪 是 有 押 助 登 的 : | 

由 于 日 文 原 书 是 1957 年 起 及 讲座 形式 陆 午 册 版 的 ,写作 时 间 
和 篇 幅 的 限制 大 可 避免 地 会 影响 原作 者 对 内 容 的 处 理 ， 为 了 尽 可 
能 地 玻 少 达 种 影响 ,我 们 在 每 一 译本 中 , 特 荫 还 浩 或 技 并 者 撰写 序 
或 后 刀 , 以 介绍 有 关 学 科 的 最 近 发 展 状况 ,并 对 全 书 内 容 作 一 些 评 
ffr, 提出 一 些 看 法 , HARER ARIER, 在 文 内 过 于 
简略 或 林 足 的 地 广 添 加 了 必要 的 注释 和 改正 原 书 中 存在 的 一 些 钳 
距 。 希 望 这 些 工 作 能 对 访 者 有 所 帮助。- 

KEARE EHAE, DERRE HT EXER, 
Xo D iO UN E. 

Y ED E HE HEIICRPERT RE RR. 
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寺 德 尔 的 遗传 法 划 是 说 明 帮 交 中 基因 的 行为 的 。 莫 因 的 行为 
” 祭 理 井然 ,有 规 可 循 , 具有 内 在 的 数学 美 (mathematical beauty) 。 
所 以 以 遂 德 尔 法 则 为 基础 而 发 展 起 来 的 遗 傅 学 ,从 它 覆 生 之 日 超 ， 
就 和 数学 有 着 很 密切 的 关系 。 下 面 几 个 遗传 学 分 支 就 是 运用 了 数 
学 的 理 答 和 方法 ,逐渐 丰富 或 建立 起 来 的 。 

(D RRRS: 达尔 六 已 认识 到 ， 生 物体 的 微 烛 的 变 
异 在 进化 上 是 很 重要 的 ,可 作 进 化 的 原材料 , 供 自然 选择 之 用 。 可 
是 有 同一 此 恒 的 个 体 数 少 , 不 能 不 与 没有 这 种 变异 的 个 体 效 配 。 所 Á- 
URRIRA, 下 种 变异 的 强度 就 残 弱 一 次 。 为 了 提供 充分 
的 .可 供 选择 的 材料 , 非 有 大 量 的 微克 变异 经常 地 发 生 不 可 , 而 这 
叉 是 和 事实 不 相符 合 的 。 所 以 这 是 达尔 文 区 法 解决 的 难题 。 直 到 
1908 4&, Hardy 和 Weinberg 各 别 地 指出 ,根据 孟 德 尔 的 分 离 注 ， 
则 ,用 数学 方法 来 推算 , 在 一 个 很 天 的 、 随 机 婚配 的 群体 中 ,新 监生 
的 突变 是 可 以 一 代 代 地 约 持 下 来 ,它们 的 强度 不 会 焉 记 ,因而 通过 
自然 选择 的 作用 ,是 可 以 作为 进化 的 原材料 的 。 站 样 ,达尔 交 无 法 
解决 的 难题 解决 了 。 上 以 后 双 由 数 举 家 和 遗传 学 守 进 面 从 群体 的 角 
度 , 对 进化 的 各 要 素 一 一 突变 、 ER, 隔离 和 迁移 等 过 程 作 了 独 密 
的 数学 的 探讨 ， 而 本 书 作 者 也 对 基因 频率 在 群体 中 随机 变动 等 间 
题 作出 了 一 定 的 业 炉 ,使 我 们 对 进化 过 稚 的 认识 有 所 提高 ,本 能 使 
运用 数学 方法 来 研究 进化 问题 的 群体 遗 博 学 成 为 遗传 学 中 的 一 个 
重要 分 支 。 | 

(2) 人 类 遗 情 学 方面 : ÉMEUTE JS AA 
就 在 人 类 性 状 . dM XLECXEBRPEER GELS FEAE, 不 过 研究 
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Ath D BEER GEM IE T SEE, BEDABICT HATER, 还 
得 进行 家 系 的 分 析 。 可 是 人 类 每 个 家 庭 中 子女 数 少 , 为 了 正确 地 
决定 遗 博 方式 ,还 须 从 群体 的 角度 ,进行 蒜 计 学 的 分 析 。 例 旭 4BO 
血型 的 遗传 访 式 , 以 前 坟 为 是 由 二 对 基因 决定 的 ; Xexbes ST BS A 
析 后 ,知道 是 由 同一 位 点 (locus) 上 的 三 个 复 等 位 基因 (multiple 
2lleles) 决 定投。 此 外 ,由 于 近年 来 辐射 能 的 广泛 应 用 ,人们 接触 射 
线 的 机 会 相应 地 墙 加 ,这 样 自然 会 提高 人 类 的 突变 用 这 ,所 以 我 们 
要 知 涪 是 否 存在 有 “可 万 讨 的 辐射 剂量 ”, 假 使 有 的 语 , 最 低 的 安全 
测量 是 多 少 ,这些 问题 都 是 要 通过 数学 的 分 析 , 地 可 得 出 某 种 答案 
的 。 所 以 人 类 得 人 博学 中 的 很 多 发 展 都 是 和 数学 的 应 用 有 着 直接 关 
XB. 

(8) HEENA E: BES LINE ASRETANF 
的 遗 情 。 因 为 它 人 的 作用 显著 ,分 离 清 楚 , SRR, 所 以 
可 以 用 比较 简单 的 万 式 来 进行 分 析 。 可 是 玻 济 动 植 物 沟 很 多 生产 
证 能 ,例如 乳牛 的 泌 奶 量 , 峻 鸡 的 产 卵 这 等 ,往往 是 多 关子 遗传 的 。 
这 些 因 子 的 显 性 常常 不 完全 ,个 唱 基 因 的 效应 很 小 ;有 着 里加 的 作 
用 ,而 卫 受 环境 的 影响 很 大 ,所 以 一 定 要 用 航 计 数学 的 方法 来 进行 
研究 。 近 年 来 ,这 方面 的 研究 , 进展 非常 快 , 运用 方差 分 析 等 各 种 
方法 ; 计算 遗传 力 (beretability) 和 环境 的 作用 , 使 进行 动 植物 育 
种 工作 时 有 所 依据 , 育种 效果 的 预见 性 也 加 强 了 。 MAKERS 
学 斌 有 丰富 的 理 洽 ,而 双 密 切 联 系 洋 际 ,是 近年 来 和 遗 博 学 中 迅速 发 
展 的 生长 点 之 一 。 EIR, 数学 理论 的 运用 显然 是 起 着 
决定 性 作用 的 。 

从 上 面 看 来 ,数学 和 和 遗 傅 学 的 关系 是 紧 紧 地 千 合 在 一 -起 的 , 址 
传 学 中 有 些 分 支 的 发 展 是 和 数学 理论 ， 尤 其 是 统计 理论 的 应 用 分 
不 开 的 。 所 以 为 了 使 遗 博 学 有 更 快 的 进展 , 一 方面 要 址 全 学 家 加 
强 数 学 方面 的 修养 ,能 从 数学 的 角度 来 愿 考 咎 博学 半 题 ;而 另 一 方 
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面 ;也 要 引起 数学 家 对 党 传 学 的 兴趣 ， 来 丰富 造 传 学 中 的 数学 理 
洽 。 木 村 次 生 著 的 这 本 书 虽 然 只 着 重 在 群体 壮 傅 学 方面 ， 对 人 类 
遗 博 学 与 数 景 遗传 学 的 狼 学 理喻 只 巾 赂 提 及 ， 但 是 通过 这 木 评注 
的 小 册子 ， 和 如 能 使 我 国 数学 案 和 遗 情 学 家 了 解数 学 理 到 在 遗 得 学 
研究 中 的 作用 ,引起 大 家 的 兴趣 ,进行 这 方面 的 研究 , 那 末 这 就 是 
脖 者 的 景 大 欣慰 了 。 
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群体 坦 情 学 的 数学 理论 开始 成 为 一 问 有 系统 的 学 问 , 是 1930 
年 在 右 Pisher, Wright 和 Haldane 三 大 所 进行 的 划 时 代 研 究 的 
千 果 。 有 了 芝 些 工作 ，Darwin 用 自然 选择 来 艺 明 的 进化 学 说 ,就 
道 过 概率 论 和 和 统计 学 而 与 Monde 最 初 发 更 的 得 全 法 旭 烷 合 起 求 
TY. 在 这 个 意义 上 , 他 们 的 功 续 在 近代 生物 学 史上 是 让 贰 特别 刀 
上 一 笔 的 。 以 后 在 这 方面 的 研究 ,除了 上 述 三 人 以 外 ,由 于 遗 博 学 
者 .数学 者 ,统计 学 者 , 动 植物 育种 学 者 的 研究 , 各 方面 都 有 进展 ， 
不 仅 在 自然 群体 的 研究 、 种 的 分 化 问题 方面 ,而 旧 在 动 植物 的 科学 
TUBE. ARRE RES, 进而 在 放射 线 影 响 人 类 群体 的 
问题 等 方面 , 数学 理 座 都 成 为 不 可 甬 少 鬼 了 。 要 以 有 限 的 管 幅 他 
FRASES, 毕 莫 是 不 可 能 的 。 所 以 下 面 主要 着 眼 于 自然 
群体 , 依 太 基本 理 单 ,但 在 个 别 地 应 ,把 重要 的 公式 或 概念 ,条 不 练 
习题 中 , 尽 可 能 地 使 本 书 的 内 容 让 富 。 
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4 13k Mendel 群体 的 基本 性 质 


在 这 一 章 中 , 研究 突变 、 自 然 选 择 等 不 起 作用 时 , 单 是 由 于 
Mendel 的 机 构 ,群体 是 在 怎 套 的 平衡 状态 上 移动 的 。 


81 Hardy-Weinberg 法 则 


“在 常 染色 体 上 取 一 个 基因 位 点 ,为 简单 起 见 , 先 考 虎 有 二 个 等 
位 基因 的 仙子 0 。 假 定 群 体 很 大 , 雁 和 路 的 三 种 得 估 型 AA, AA', 
A' A' 的 相对 频率 (以 下 简称 频率 ) 各 为 Pas Qu, Ra 与 Pr QR, 

Pn Qn, o R, -PrrQ +R =l, - 
局 各 基 轩 A m A HEISE Pos Qu» TEREII ME SECOS pr qr HI 


2 一 了 十 可 Qus 名 一 1 一 Prs 


m=P; +7 Qu. qo—-1l-mp. 


所 以 移 到 下 一 代 时 ， 如 交配 完全 随机 (random mating) Ui 
n5 ng Ac Ba s RE FAE: 

(AAP + AA'Qu-I- A A R4) (AAP, + AA'Q, + A! AR), 
例如 AAE x AA RERUMS PaP. HAREAN, 得 到 次 代 的 各 
BEN, "dinum 1.1 Bron. 如 次 代 群 体 中 三 遗传 型 AA, 
AÁ', A'A' BARRA P, gQ, Eaim) , EI 


6 KER REAGIRA EE IU ERE URGE E, 科学 
HAR ERRAR LRA, 农业 出 版 社 ; AEEA RR WEE SERIA 
2 OKIBSERETSRIEOR Eo ,北京 科举 尊 玫 出 版 社 ; AARBEIE Sturtevant 
& Beadle 3 “An Introduction to Genetics, -美国 Philadelphia 的 Saunders 图 
PE RIIER EIE 


2 第 41 章 Mendel 冬 体 的 划 本 性 硕 
PPP, + 地 (Puli+ ar 二 人 Qu, 


-(P. Le (Ple). 
Ow 


HEI 
Q = Dat: Gr, Fè = Gal rg 
从 而 
’ P+Q+R=1. 
以 上 的 千 果 等 于 
(APm tA Gm) (APs Á' gr) ^ 


的 展开 44pwz 十 …, 这 一 点 象 下 面 那 样 来 考虑 就 容易 理解 。 先 者 
VERRE ED AEA 4 的 精子 的 频率 是 pw, 含 基因 4 的 精子 的 类 
ak om ， 其 次 ,在 峻 的 万 面 ; dr 4 和 A 的 卵子 的 里 率 各 为 pr 和 
gs 所 以 在 完全 随机 的 交配 下 , 4 精子 使 4 卵子 受精 的 概率 是 
D»Dr. 由 此 产生 次 代 鬼 AA, RFE, A 精子 使 出 卵子 受精 , 以 及 
4' 精子 使 4 卵子 受精 的 频率 各 为 Page 和 qmpr， 由 此 产生 AA, 
TAA h A RTH A IFERON, ERIRE gage XE 
HA aad Bd edere pk Bag, 5ER I RE E RB T 


zm 1.1. 

» qn 型 X Bi W TCo4X mj DX dt 
AAX AA PaP? 144 | 
44A X 44^ P 

| mef : ada:l dd 
Ad Ad DaF y eo o 
AAx UU P E 

x EL n Ar 1447 
AA x AA BP! 

F f 1 n 1 Fa I F dt 
AA 3.4.4 Qar 4 Mig AMI AA 
PM Mu (o aquae 
A! A! x dA pmor Í 2 3 


A A! x At AT gu Ld! A 


— p re ee € — 


rr a 


$1 Hardy-Weinborg iki 3 


S, — P, Q, R 对 雌雄 是 一 样 的 ， 如 基因 4 . 
和 4' Da dE pil Ptg HI 


p=P +3 Q= pagr t lw + gm Pr) 
-1 pttp, | 
同样 | | " 
9-5 Fm m gre 


AEAEE EAER, 在 下 一 代 就 平均 起 灯 ， 两 性 变 为 -一样 。 
所 惨 在 此 后 的 世代 中 ,可 以 看 作 pw 一 ps fL, SEIT IRE PESE o 
交配 完全 随机 , 选择 、 突变 、 BETEREN, 出 基因 频率 及 三 
iet DOSE a Ee ei CI de, 各 把 配子 中 的 基因 频率 系列 (gametic 
array)'EME | > 
| pA-F qA', 
HAT ENDER (zygotie array) 是 
DAA 9pq A A! --9* AL A' , 1.1) 
HeéHIBEEE,U[HRUGERUPBOROKGOR, 这 和 桔 果 是 英国 数学 者 Hardy 
和 德国 医生 Weinberg 在 1908 年 各 自发 表 的 ,所 以 附 有 两 人 的 名 
党 ,就 是 现在 周知 的 Hardy-Weinberg 法 风 。 对 历史 背景 有 兴趣 
HA, 可 参天 答 末 所 列 参 考 交 献 中 Stern.(1943) 的 报告 。 把 上 面 


的 夭 果 推广 , 没 群 体 中 任意 个 人) 等 位 基因 A Aa …，4 RIBA 


是 pb Pas rs Pa (D) i 1), REGERE SERRER DU RE 
(py À4 paa 7-444)? '" (1,2) 


习题 ABO 血型 是 由 三 个 等 位 基因 支配 的 。 为 方 恒 计 ,把 它们 本 作 A, 
B,0, Rl AFR P X4 O 都 是 显 性 , 44 $n AO 个 体 是 -4 出 型 ,BB 和 BO 个 体 
EBH, AB $3 00 &- Xy AB "FED O Ble DA, B, O CEARRA p g, 
r, BH AE ACKÉI p—0.30, q—0.16, r=0.54, t ILE BUCH TIPPS 


— y — € - 一 一 一 "ur èë iTr- 
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F EPERIK X 上 的 位 后 (iocus) :二 个 等 位 基因 为 4 LA, 
Y 染色 体 是 襟 虚 移 , 所 以 写作 O, 这 样 友 可 以 有 A0 和 4'O 两 型 ， 
"iuf VLDE AA, AA. 和 AA ZWN, RE, 如 于 旦 遗传 型 在 第 
代 时 的 相对 频率 各 为 Sn TOS, ET,—1) 及 Par Qu Ra UE Q, 
十 如 ,一 芒 ， 则 由 完全 随机 的 变 陋 ,次 伐 各 遭 伟 型 的 频 素 , 雄 的 是 

Op, A-F q, A!) 
的 展开 ,而 网 的 是 | 
| (0 WAHT A) Gp, AT gu AP) 

PEJ Po E, Or 和 qu SE n ERRER A m AT Hohia: 


i 1 
Dn — PE Qs dh 9 Q,.-L E, Pg= H, 


所 以 交代 各 型 的 频率 是 
Snt = Prs Pari = Gas . s, 
Poa—Rpus Quram Sga Tape Ban—Trgn, (2.1) 
ERUFEAÉE AO 和 A'O ERRETA A3nA'ayHias, O 


Daa 9s =(Pra t} Qe) —9, 
=p 9, + 3 (Sg + Dn) — Dn 
— S, p. T, B, 08) pe B. 
=> i (Ea — Pn) 一 一 i (Pu — Pri) 
| -(-Ly (yq)  (n—1, 2, 8, --), 


JA ili RT ELA MED AE D] Ede c RR D De CREDI 35 9 4 FCR IP — 
举 。 所 以 墟 过 相当 世代 后 ,基因 频 环 接近 于 茶 极 限 值 ,如 全 这 极限 


$20 ZEER) pe 5 


fi XS Poa 和 qu, Hi 
e. — Pes T'as gas 


Po = pa Q..— 29.4. AR.—4L, 
A ifr Ea E DS MST S ^ 


习题 EH [CENE IER p.d 


Da = Det |1-(- z). Jen- Pols 
用 图 表示 世 因 把 率 随 世代 变化 的 情形 。 
可 题 2 从 40x AA' 的 交配 出 发 ， IH CRISP AL Het t 


s3 MANERE 


BEENA Ue ES TTEN, $B— Br EC TEUER 
n 个 复 等 村 基因 4a. da, cs, Aas BEIA EE Siy Co, tr Ans, 第 
二 个 位 点 存在 有 各 个 基因 B. Bac Bas 它们 的 频 兴 是 入 ,Ys， 
Ut. Yme Hx ACD, 的 染色 体 在 第 + 代 时 的 频 诗 为 Pik, 两 基因 位 点 
晤 的 变换 这 (recombination fraction) Xr, RE, wAn Api 
. H, BER t (EMA AB 的 染色 人体 ， 导 这 或 者 是 从 上 代 的 AB 
— 一 合体 的 未 纸 交 及 的 绿色 体 来 的 ,或 者 是 从 上 了 代 的 汕 一 /一 想 个 
dass xpae 5 iS 3e deo IST x RUBER (一 ) 表 示 尾 意 的 基因 。 
所 以 


PR —(1—r) Pl + Yn a (3.1) 
B PU) — vg A 
代 大 上 式 的 两 边 ,得 
| ag - 1.70) 4&9, 
以 | 
Pr A= (0 —1'34y, 
PG — gu t (1— r)* 4, (3.2) 


这 里 ， r 到 0 与 1/2 多 的 值 ， 所 以 只 要 不 是 r=0, 就 有 — 
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lim 4 一 日 ， lim P= ate. 
Fa 


f — os 


MHA, mE AP: MARET 4 Ay d 

办 E: 的 频率 的 葬 积 。 所 以 群体 在 随机 交配 下 , RiT E, 对 于 

现 性 状 消 的 相关 , 善 通 不 能 认为 是 由 于 基因 霄 的 束 和 的 秩 矿 。 
JAI 就 第 一 和 第 二 位 点 上 各 有 二 个 等 性 基因 4， 4' 和 B, B 时 ， 直 

HER (3.1), 

— SER RRRA G AWIS AB/ A'B' HS AME VELA RIS 106 

(r—0.01) 时 ,离开 最 后 可 以 到 大 的 平衡 状态 相差 不 到 190, AUECEERERE dep 

“代数? | , 

JES HE Dine HERE Spe, 13. 必须 作 怎 样 的 修正 ? ， 


= 


4 内 交配 (近亲 交配 ) 


很 太 凡 来 ,许多 学 者 进行 了 这 姜 区 的 研究 , 世 主 要 的 千 果 大 部 
从 都 与 Wright, Haldane, Fisher 和 Malécot 的 工作 有 关 。 在 这 
里 ,以 自然 群体 研究 中 必需 的 内 挛 系数 (inhbreeqing coefficient) F 
为 中 心 来 如 以 悦 明 。 根据 Malécot (1948), F 是 和 这样 地 导 大 的 。 
取 尾 一 个 伍 ， 只 它 所 有 的 二 个 相同 基因 从 租 先 的 某 一 基因 而 来 的 
检 环 为 了， 所 以 同一 个 体 中 的 二 个 相同 基因 以 概 兴 1 一 了 AE 
相关 鬼 租 先 分 别 地 得 来 。 这 里 ,让 第 5 个 等 位 基因 A ARTE 
是 ma, [| SEHE AA BAR Pu, 异型 楼 合体 ACA GERRI 
HEIP, 。 或 者 为 了 使 定 交 通化 , 在 异型 接合 体 时 , 把 全数 写 
作 Ain 而 把 其 余生 数 写作 ALL, 这 样 ,同型 .异型 楼 合体 就 没有 
DC El, AA; 的 频 牵 也 可 写作 Pu. 不 消 诉 , Pu Pa, TORIS EF, 
这 样 的 区 别 -一 般 没有 意义 , 但 进行 计算 时 非常 便利 。 上 以 下 暂 匡 把 
*EPHENLEMORGM. 

这 里 , PEJUDESEBI— FEES HI BS PRIEST AER] SA HÀ 
Ad pt, — EB EB E] — HH Joi, . pA i45 Fel — Brga m, 


54 MRR GE sel) | 7 
两 者 均 为 ARRES, ER, 二 个 基因 来 自 不 同 衣 上 先 时 , 从 独 
总 事件 的 计算 法 可 知 , 两 者 均 为 A BE 22. Af | 
Pa Fot (l-—FNa. 
SCPEXOIUU P Hee 2o shout, DD —- 3E ES 
| A RT ABAR E AE PI FALA , DELAJ 
Py—(i—F)m. 
当 等 位 基因 只 有 二 个 时 , 圾 这 二 个 基因 为 二 和 A, HERZEN 
型 AA, AA', A'A' WME P, 2Q, R, Hi 
OP -FmTu-—PFs, 
Q— 1—.F)s(1—2), 
H—F(ül—z)-r(l—77) (1 一 多 ) 
AE rR, DL EBSRERUS IC 4.1, 把 这 霄 看 作 相 关 才 ， 
Bt A IED L, A 的 值 为 0, 计算 相关 系数 ,得 


事实 上 , Wright (1921) 把 F 定义 为 “车 合 的 配子 间 的 相关 "”。 3E 
配 完全 随机 时 , 下 = 人 0; 长 年 出 粥 横 强 度 的 近亲 交配 ， 一 切 个 体 都 ， 
nca] e edes, 此 时 五 一 1 
入 光 来 探 时 -下属 体 首 储 学 上 的 个 重要 情况 ， 襄 是 一 个 群 
体 被 牙 为 几 个 分 群体 (subgroup), 谢 等 位 基因 中 的 一 个 尾 定 基 
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因为 A, 其 余 的 概括 起 来 起 作 A. RA S TAREAS BIDUO DP 
为 wl wm= l), Jep A 的 业主 为 21。 全 群体 中 4 的 频 淮 2 就 是 
v= 2 QU. 
HERETER RARER rr， 对 定 所 属 的 分 群体 
BU AIEO Fr. AA 在 全 群体 中 的 频率 等 于 
2(1— Fie)e(d— —5); 
这 里 , mH PERIT, 依据 Wright (1951), 把 P 称 为 完全 
ik 3X panmietie index), H) 
Prei- e) —Pis 2r m — m) n - 
= Psie le) 一 六 村 (4.1) 
这 里 ,， Va EARE PR AE ISI SE 0925 25 , B] 
,= > (m —m)?0 一 > 一 由 
其 次 ,从 各 分 群体 随机 地 抽取 二 个 基因 , 设 潍 在 全 群体 的 相关 条 数 
| 《am 
Fagpr— V. wl—s. (4.2) 
RHA, TEER E. 从 第 1 个 分 群体 狼 江 而 随机 地 机 
RAZTEA Xu Y. 分 别 地 ,如 抽取 的 基因 是 4, $5 fü 
1, 如 抽取 的 基因 是 4', UAE fO, OX 在 分 群体 的 均值 为 we 在 
全 群体 的 过 秆 为 %, 同样 有 Y: 的 均值 。 加 到 E 表 求 取 数 学 期 晤 
的 运算 符号 ,; 草 芋 ,和 了 在 全 群体 中 的 协 方差 是 
ED wle) (Fi— 2) 一 25 wi — v) (nn) —V.. 
A XM Y. EARED SEDES ede), Fu 可 以 认为 是 分 娠 
AXI SEM AGANXR. VL Partt L Fer, Wh (4.2) 
pa scm Y, 


从 而 与 人 .1) 合 并 ,得 到 富有 意义 的 关系 式 


$5 mm B £u t e 

Prr= PrsPer. (4.3) 
FCR Zn, MENARA ULT, ETEA 
RARESA IH RERO P ULGORBCLRI, 同样 ,各 分 群 
ME US Hi 78 ARE GS B, Pf EAR BH 

0 Pyrs PiP eeter., 
习题 Eie ame Ra E AA 的 频率 为 Ha, 

RA TARA DEA ——— E E 
MURUS Hi, HM 

I Ho -ar 
这 里 OV. 是 从 群体 并 基因 频 素 的 方 蕾 。 这 事实 已 由 Wahlund (1938) -指出 
, (Wright, 1931), 


习题 2 在 部 分 杂交 的 群体 中 EPMEEEOHEaE X; fy SMEs A (nd- 
-1), 8 t 代 异 型 接合 体 4,4; 的 频率 为 HU), Bj 
l HY O= ane H- H$ (T 2), 


这 里 ; c; 是 第 了 个 等 位 基因 .4; HERES MA € 代 的 214; 的 频率 是 
Hg - mv) Ut? 
轻 过 彬 当 数目 的 批 代 后 ,证明 可 把 它 归 精 为 
H = diae (oh aa 


在 这 个 平衡 状态 时 ， 同型 接合 体 44, 的 独 府 是 
Hi? — (uz 4-2a22)/(2X-- 8), 


50 Xp Ak X X 


以 下 如 没有 预先 声明 ,探讨 的 都 是 一 个 基因 位 点 ,但 群 位 中 可 
以 存在 有 性 何 数 日 的 等 位 基因 。 现 在 设 群 体 中 畦 定 的 二 个 体 为 I 
和 和 ,1 所 有 的 一 对 相同 基因 中 的 任何 一 个 与 7 所 有 的 任何 一 -个 ， 
来 自 租 先 的 同一 基因 的 彼 率 称 为 与 7 隅 的 近 条 系数 (cosfficient 
of relationship) ,用 Fu 峰 示 。. 上 一 节 中 铭 明 购 内 次 系数 ,是 同一 
个 体 再 的 相同 基 困 其 的 近 粮 系数。 个 体 半 的 系 说 知道 时 , 可 根据 
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它 算 由 二 个 体 了 期 的 近 各 系 数 。 若 两 者 则 没有 共同 宜 先 , 不 消 
xo a y 说 , 近 绿 系数 的 值 是 0。 其 次 ,各 图 5.1 所 
NZ N? ARRAIA TRAE A, dh DB 
EN C V — ERAITTE meu J GRE ES 
1 v TEn 代 。 我 们 来 探 计 一 下 通过 4 而 把 
图 5.3 7 和 J 连 业 起 率 的 通路 。 由 了 取得 的 任意 
基因 a, 素 自 这 个 通路 上 前 一 代 和 祖先 (图 中 B) 的 概率 是 1/2, 3E E 
m. 代 前 的 祖先 4 的 概率 是 (1/2)"， 同 样 ,由 J 取得 的 任意 基因 6 
(与 4 相同 ) , 3E EI n Foll REA 4 bieg (1/2)^, PEA a 5 8 
来 自 同一 个 体 4 PERRA (1/2), PPRA, a 与 8 是 
直 冯 内 的 同一 基因 素 的 , 而 其 余 的 场合 , 是 由 4 内 各 别 的 相同 基 
因 求 的 。 在 后 者 的 场合 , 这 个 扯 同 基因 又 是 从 朋 先 的 共同 菇 因 来 
的 , 它 的 概率 等 于 Fa, 也 就 是 等 于 4 BAZERA, 所 以 招 它们 和 烷 
合 起 来 ,得 到 


Dy" i--F, 


Fu-(s 2 


如 图 .1 BARI, fa 一 0, 所 以 


PFa- O Iro -G»y. 


ERX, 1 5 JOB JL EIS Apr a, c BI. RA 4 TU 
An 相当 于 L 8 m n3 mu mx, 则 一 般 式 是 | 


Fu3X$) |^. (5.1) 


习题 工 就 图 5.2~5.6 所 示 的 四 个 全 于 (兄弟 , 亲 于 ,年 兄弟 RAE), 
计算 Bi. dB Fa 二 Fa 一 0. 

习题 过 如 图 5.6 所 示 , 继 管见 妹 姿 配 肝 ;如 第 * Fel 4 D IAE SE DOUG 
Fes 4-8 — IE RRRA .证明 下 面 的 关系 式 成 立 : 


1 i iE " 
d, m DE a Fa = $3, 


$0 HARE EEA | 11 


D 4 L^ 
a I I J 
E] 5.2 图 5.8 ` 
A B C 


M 
[e= 


x € D Y >< 
SB 
图 5.5 | 5.6 


it tE P=- Fn 则 得 差分 颇 程 : 


P, | P, 
JP 一 -十 一 全 . 6.2) 


这 里 , P, AEM M EAA AA NiE h AATAKE E , 
AXE. Rug To T AR SERIE IES Hn 与 P. 成 比例 ; 斌 证 
FH,= = Aer tA e", 
xx Hi A D yo S), A' = hs Hy, 
_1tvV5 po 1-v5 
4 4 


4 $ = 


86 数量 性 状 的 变 差 分 析 
Fisher(1918), Wright (1985) sx bite, 98 wm p 3x; B E 
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A. TA, Kempthorne(1956) ARE EREK, 先 素 考 处 
— PEAR EL, 存在 有 性 意 个 等 伺 基 内 d, Aa; Ug, Anin i A 
AA; 在 特定 环境 下 的 数量 性 状 的 值 ， 称 为 它 的 表现 型 值 (pheno- 
typic value), XX-T- fb fE HJ HB A PEE R, 称 鸭 遗传 型 值 


(genotypic value), AFER TAREE A, HEE — 


I&— P,uHx 44; BEREA Y uQY aY a’ "ibepRZSELT BS 
JEA: | 
FK p= Y Too; d | (6.1) 
这 里 ,了 是 遗 情 型 值 的 群体 平均 ,ua os 各 为 基因 4, 和 A; Bo 
算 效应 ,选择 而 合 | 
q-—2 Pal Yu Y aa)” - (6.2) 
Paa ho ER, Pi AE NE PY PE SEE TE 70 Ard; t dH SR . 
(Pu 7 P) . BEL, Ig EVAEPEXEGA, (6 D I, oj RS m 就 是 基因 A 2 
Ji DATEE Pj SE fi o TRUE RR S Rc JA. 
XEL LAU EDGE RE BSc D H CS 
站 有 一 上 二 roca, 
FERT, cu Hie ERY E H R o 
Fd 6. 1 ofr AE ERLAZEE ARA 
Xx AME 一 个 肘 的 情况 。 X fóEÍfs. 
E] 6.1 48 1/2(06/00,) —O, HF 
之 Py (Y ,,— arma) E Pa (Y a — a,— a3) —U, 
RE, Fy E Yy HEHk a Bn 
Pg-Y,-Y. 
BaluiEX8 $E (normal equation) EA 
Dk t2 > Pred — Barty . 
k=l, 2, '. nj. (6.8) 


O SG KAERA HET | 13 
基 中 ， Ty Je Ar EPA: | | 
Te 一 2 Pu, 
而 根据 定义 , au TEES IE OC AR: 
dh =2 Py? wm. (6.4) 


"m EE 象 在 最 小 二 乘法 的 理论 中 MaBr, BSA n TEM a, Aa, 
Qn 的 回归 直线 所 焉 去 的 变 差 ， 就 是 正 起 方程 的 在 按 与 秦 数 
HEERA ZA., BEELTU "E O ii RU BU 3EL DR 3E 3E (additive 
genetic variance), WERTE (genie variance), Aul F, EF, 
如 得 下 列 的 重要 公式 
,=2 2 OKIS 。 (6.5) 
现在 回 到 (6.1), di 是 表示 : 3i BEA T uy 与 根据 基 轩 相 加 作 
FH EUIS ii 
Y +a, +a; 
HUE deb 355p. AEA THARAM EAR-E, f 
EUSEB] ADR TUR EAE. AARETE BE 35 9 4E 
x L4 MEER: (dominance variance), WHA V; RFR, Hy 
F= 会 Pad. 


， 在 这 里 , V. dido EIE EBOBARGETBROS ORI, 所 以 如 把 起 因 于 
HENE (genolypie variance) HE V p, HE 
Vek; tV a, 
习题 1 用 正规 方程 46.3) :证明 eu, dy SMA PEE: 
21-0, ' zi d. i Py= dP 0s 
Po :Py=0,. 
习题 3 ROAA A; Mic PR See DLL EN T PEDIR HRS 


HA 8, 称 之 为 交配 的 非 随机 系数 (Kimuara， 1957 a). HIJ 
P 0, 9,07; , 
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w TT fy A TIBI RE 
Dym z80,—1. 
特别 在 Bi JEJER, 
AD, m 8, dr ex, B ytt 
所 以 请 证 明 可 得 


7 了 => AP Fi 
| 

= 名 (OTA +; iam, ;) (Y art a, Ld. i 

—MT Gb, drt ade; :二 对 之 ay dm. + 

Į J ` 
一 盘 : a, BI ZH ERRIRE 2466558 D AY 对 A ASRR Az P9 SS US 
H Fisher YAA (1930, 1941), 把 a, MH 4; PPH 
(average effect) ,把 (6. 所 标明 的 a, MHk 4 pEi (average excess) 
HTZ tR, AR Crow aud Kimura(1956) , 
习题 群体 中 的 个 体 进行 完全 随 宙 的 次 陆 时 ， 8,71, 起 央 的 平均 效应 
与 至 均 过 删 相等 ,得 
(o, 一 (0, 一 2: zY; , 
Wr bL grau E 
Vo—2 之 TAF =a 258i 

X 之 dy, — 之 dit; = 


ERA EA aSa ,往往 取 二 个 粮 系 Pa F Pa, AEIR 
成 杂种 第 一 代 , URTHEREN. EAA, 也 可 看 作 是 
二 个 等 位 基因 4 和 a, Hips fA danken. 0.5。 在 这 种 特殊 情况 下 , 所用 
Mather(1949) H F FIRB RA p iE. RAA, As 和 ao 的 站 傅 型 值 各 六 d, 
hn —d. [E 
D—d H—M, 
这 时 了 BE aP S V y up ERA 


Vp = 1 n £L. H, 
FFS RE p/2— Vo H/4—V4, ^ A JL T8 BST HOSP JE Pr EX HS BRiERJ D 


和 H 就 分 别 作为 各 位 点 的 d 和 M? 的 值 的 和 。 Mather 把 D 称 为 可 固定 的 


$7 这 亲 画 的 相关 . 18 
IRE fE SEXE (fixable heritable variance), Hi H BARBIE pae (untix- 


ahle heritable variance), 


57 SZOEIBITHEX 


把 辣 题 限于 完 倪 随机 交配 的 群体 ， 考 处 一 基因 位 点 上 有 %* 个 
等 们 基因 Au. a, e. AL BREL, 在 这 群体 中 , 取 有 特定 近 稳 关 
REZI J, EPIGRAMMA AA 和 4rdy 。 以 群 
钵 平均 为 基准 时 ,如 前 节 所 示 , 了 的 遗传 型 值 Yu 可 表示 为 

Y y= atat d; . 
为 什么 不 用 om, 而 用 mi 这 已 在 前 节 习 题 8 中 证 明 , 因 为 这 时 两 者 
是 相等 的 。 假 使 没有 因 自 然 选择 而 起 的 灶 率 变化 ， 且 人 旬 界 环境 保 
持 恒定 , 朋 各 遗传 型 频率 及 a, dy 等 的 秆 ,在 世代 之 隐没 有 变化 。 
现 珊 了 与 了 间 的 起 传 型 值 间 的 协 方差 (covariance) 为 W p, HI 
Wn=E(P, Py) 
— E4(ai4-a,4- dij) (gz 于 ar 十 de 
=E (map Elma T -- HE (ades ) 二 也 exe 
+e +E dyder), 
AE E HRe TRAMA. XU FRRSUSR, | 
假定 了 个 体 从 去 体 得 到 An AARS Ap 同样 ,个 体 从 母体 | 
得 到 Ar, MEIRIN 4 。 先 来 看 
E (tity) 
这 一 项 ,因为 | 
E (a) =E (ay) = Bam.—0, 
所 以 当 4 和 Ae 来 自 宪 全 独立 的 笨 先 时 ,这 一 项 是 0 其 次 :车 4 
和 Ay AK A M Jo Mj- DR (V E B SO y Am) , Hl a; —ap, 3X 
一 项 就 等 于 , 
Dmag V. 


^m, 
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kt, V, 是 基因 变 差 ( 套 绍 前 节 习 题 8) 。 所 以 如 了 从 岂 体 得 到 的 . 
基因 与 2 ATHER RAH DISK E] A-M 25 AE BTE SERE ui, E 
Ew) 一 (ha DV. 
MPE, At I ARREA 7 ARARE n oai A PE 
A 由 a, D AREAK J ARREA, I ARER IS d 的 父 
3&6 Ji: ARA PEERKE E ay Pas, HERI 
-Elaa = (haar DF Etajap) — (Oi/2)F,, 
E (ajay) = Paa 2a 
等 。 其 次 来 看 
| Ea, dey) 

aA, ERF 0, KTE EG. P BIAEEOK BOE. 就 容易 了 和 解 。 
TS 内 的 二 基因 4s 和 Ap dEBRELACBORSODA E, A EA 
的 ,所 以 Ar 和 A; 都 不 可 能 与 A EK EUR SE THE B) AE BS» Bir Dare 
Ris 4, 和 A, 是 独立 的 , 则 得 

E (aide y) = E Ca >à diy j^) , 


23 Gu p zb i 一 心 ， 
到 这 一 项 是 0， 司 样 | 
E lader) = Eid; av) =E (d;ar) — 0, 


注意 到 


最 后 
E (di dy) 
这 一 项 ， 只 有 在 A= Áy "同时 Ar ELE miih A= Ay 
BTR, 站 不 是 0, mAT 
(aaa + isa) V a, 
其 中 V: EEEE, 
V. Pudi, = =D nwd. 


iE. EIBIBSRSSE $35] THp 138 ESSA T 


$7 ERS i 
| Wi = Pu Pu dui ds Fat (Dixfas- daaba V2. (7.1) 


所 以 有 一 定 亲 粹 关系 的 二 个 体 了 与 了 间 的 相关 系数 可 由 
re Hiri 

k AH, Vr 是 关于 个 体 的 双 变 其， 褒 起 因 于 环境 的 变 差 为 
Vg, RN ` 

| Vr—VotVat Ve. - | 
VERE AE BCAE IAUSE pUbE, VAA BEE e MS RE 8E DR HAR 
五 作 用 , 序 上 和 位 现象 (epistasis) , 那 就 需要 把 (7.1) 推 广 。 

JAL 当 了 了 有 着 第 5 节 图 5.2 所 未 的 兄弟 关系 时 ， 


. l . 
(17637, 61-92-05 ~ 


HA ERA 


1 1 
Wu V, j 4. | 


2L 38 i] — pr E 5.3, 5.4, 5.5 MDE T EAR RRAK LR Wy. 

习题 多 FHEARANN RENH 4 和 9, REHAR Ep 
和 tp+g 一 二), Ri — THE TIC 44, Aa aa RREA 2S p, 2pq g 30 
REER RDE 4, j 和 E, 取 群 体 平均 为 Oir p! 2; pg kgq* —0) ,. BEHE 
PT e 

V,-2pgf(£—) pd i bap 
= (p&i 一 g*k)2/ (2 pq}, 
显 性 弯 差 是 
F= pg? is -2j -+ AA. | 

JU. PEHESET. MERERAINA, BLEIBEN HA Ej 2, RERH 
习题 荆 所 得 的 精采 。 | 。 

[提示 : 对 于 亲子 的 关 渠 ， 

| Pn =p pyi tpa lpt j t 2 pg*jke d gha, ] 
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群体 由 许多 基因 在 牙 离 时 ,通过 有 性 生殖 , 辽 些 基因 间 上 发 生 灶 
£r Bits BERI d AGE OUI, A stipes DC HL SU 
Zk, TERRE RABAR. BUE BINA RISE 
， 人 己基 因 的 位 点 有 1000 个 , 出 在 完 人 随机 交配 下 , 可 能 出 更 的 遗传 
型 种 类 是 3109? 种 ,这 大 致 上 等 于 1057， 而 可 秽 字 震中 存在 的 电子 
总 数 , 据 全 计 在 1009 以 下 , 可 昂 址 人 埔 型 种 类 确实 是 天 文学 上 的 数 
字 。 各 遗 情 型 都 有 各 自 特 有 的 生存 率 、 增 殖 力 ,所 以 群体 的 遗 傅 构 
成 随 着 发 生变 化 。 还 有 , 环 炎 着 这 群体 的 物理 的 和 生物 的 环境 是 
在 不 断 地 次 化 ,变动 着 的 , 所 以 实际 上 , 在 群体 里 所 发 生 的 坦 情 租 
成 的 变化 中 , 即使 单 是 起 因 于 自然 选择 的 , 一 定 也 是非 常 复杂 的 。 
但 是 不 殷 这 过 程 解释 明白 ， 要 了 解 生物 进化 的 机 制 ， 闭 是 不 能 想 
Aa Rah, BERRAK, 展开 关于 自然 选择 的 决 定论 的 
探讨 。 | ~ 


88 世代 构造 的 数学 模型 


l. 不 达 积 模型 ” 象 在 一 年 生 植 物 的 群体 中 所 见 至 的 ,群体 中 
的 个 性 都 属于 固 一 氟 代 ， 在 下 一 次 繁殖 期 到来 以 前 ， 属 于 .上 一 世 
代 的 个 伍 完 妈 为 新 世代 的 个 体 所 代 兰 。 ERIR, 志 示 时 间 的 
套数 1 取 整 数值 0, 1, 2, …。 在 下 个 模型 里 , 名 遗 情 型 的 适应 度 
(ftitness) 用 属于 这 址 情 型 的 任 一 个 体 所 留 的 子女 的 平均 数 来 下 
示 。 许 算 这 玫 均 数 时 ,要 除 去 发 育 中 途 死亡 的 个 体 ,只 远 计 活 到 繁 
殖 期 的 孩子 数 ，、 池 样 最 为 适当 。 以 下 用 符号 % 表 示 适 应 度 , 依据 
Wright, 称 之 为 选 笃 人 (selective value) Ca| Zn 5 H8. W right, 1955), 
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选择 值 的 群体 平均 数 G0) Kc 1 OE, 群体 每 代 扩 大 , 反之 , Hd) 
时 ;每 代 第 小 。w=1 的 群体 ,在 数目 上 可 以 说 是 处 于 定常 状态 。 识 
造 传 型 4.4, 的 选择 值 为 ws 探 计 一 下 下 个 值 与 1 之 差 是 有 好 处 
的 , 称 这 个 养 sy 一 ww 一 1 为 AL, 的 选择 系数 (selection. coeffi- 
cient), 这 时 通常 以 某 一 特定 造 情 型 为 二 准 , 便宜 上 取 它 的 选择 值 
为 1. 现在 来 考虑 合 有 任何 数目 的 等 位 直 因 的 位 点 , 识 它 的 第 个 
基因 A 的 相对 频率 为 %;。 知 在 下 一 -个 世代 时 , 这 个 频 球 为 过， 则 
HE Epit LR 
y (m 2o Pul 27 P Wijs 


PFE, RESET o. 的 变化 为 为 期 得 
dm = gD (Uh. —w), fw (8.1) 
其 中 
Wy. 一 他 ti Ps m, w-—2 wu PU 21 tos. 


Pu X E—ÓB SEE BSNBHEPESR EE 4:4; 的 相对 频 牵 。 
2. WIRE RpAGSTUMETBUREDNS ERECTA 
Wefchs T HGETHEJETE XR AEREOESS JE SCEEQU TA, HE, VAAR 
JU-FCRN BE i 当 作 过 和 粮 型 变数 来 处理 ， 严 痊 的 数学 处 理 相当 及 
十 ,但 在 总 的 方面 ,重要 的 是 和 到 过 一 定年 责 修 布 状 态 的 各 息 傅 型 的 
JUSTE ERA SE, RIA X A.V RIEA 4,4, MEER o 的 
iEn Lu (0) , TIENER RERE byl(a), 适应 度 mw 是 

方程 
| e"? L (m) bu (m) dz —1 (8.2) 


的 实 根 。B( 鸭 乓 (四 决 不 为 负 的 , 故 上 式 左边 的 积 牙 在 ma; 为 实数 
时 是 ww frd a E, PIR 0 到 十 co 关 的 性 何 值 。 所 以 满足 (8 .多 
的 my RSR (HRERS oy) 有 一 全 ,而且 只 有 一 个 。 在 此 以 外 
(8.2 有 无 数 个 复 根 ,它们 的 实数 部 分 常 此 ay 小 ,所 以 群体 应 当 稳 
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定 在 一 定 的 年 龄 分 布 上 。 根据 Fisher, Bk a; 为 Malihus 套数 
(Malthusian parameter), BEHEREA DAR, 可 取 两 者 的 不 
Kj, a, 的 群体 平均 4 为 正 时 , 群体 趋向 增 大 ,而 4 为 负 时 , 草 在 粮 
Oe TF Ohh, 数 自 上 处 于 年 衡 装 态 。 现 在 识 群 体 中 有 顺序 性 遗 


情 型 4;4; Bf ETE mu. HIDE ou ER E ESL Pe RR CARS , Bir 
以 可 年 


d dn; = f 
nm, de 7 
Au A; SE. 
N= D as pert 
^ d d /N, gi, 
T E 
deca x )- Cae Nu N)/N 
EE Í dN Ni aA , 
N N; di N di N 
1 dN; 1 daN 
N,dt Nd 
[EXEXXHB EHE BI 
AN, d 
cd Xu- Nem 
dN — d 
Dur EMT Eam 
Bf £3 o, BT EIAS f ao i 
(dias 
A — gf (s. —a). (8,8) 
KE 


à. 一 全] QP iy Ei a= SayPy— > GT, 
(n4 NP), W (8.3) 的 右边 所 出 现 的 量 a o 写作 o, 称 它 为 
3k EK] A thaw E AiE] average excess), 至 于 有 二 种 等 位 
Atti- l, 2), Fisher (1980, 1941) EJ 2 AH a4. — 6s. 的 从 ,把 
"EPMEUH A, EI A. RDRUPXS RDE] GER Crow and Kimura, 
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1956) 。(8.3) 也 可 写作 


d 
gi emm. i (8.4) 


由 此 得 下 列 法 则 , 即 基因 A 的 频率 的 对 数 增加 率 等 于 那个 基因 的 
适应 性 的 平均 过 剩 。 

3. MUS TORRE BUSES AR ”上述 两 个 理 愉 的 模型 都 
是 从 现实 得 率 的 抽象 ,各 有 长 处 和 缺点 。 和 如 上 所 述 , 不 连 粮 模 更 适 
于 县 有 一 年 生 植 物性 样 的 不 加 各 世代 千 构 的 生物 医 体 的 处 理 ， 一 
役 得 到 (8. 忆 式 的 差分 方程 。 这 不 是 线性 的 ,和 而且 分 母 瑟 也 不 是 普 
通常 数 ,所 以 不 能 希望 有 明显 的 解析 形式 的 答案 ,但 对 于 特定 塌 合 
的 数值 计算 , 却 有 不 少 的 便利 。 一 考 面 , 连 炽 模型 适 于 人 人 风 群 体 屠 
FÉ, 生殖 和 死亡 在 一 年 四 季 达 奈 发 生 的 场合 的 处 理 , 得 到 (8.3) 屠 
媳 的 一 阶 微分 方程 。 其 中 没有 相当 于 上 面 (8.1) 的 分 母 二 的 值 ， 


还 可 上 自由 地 运用 徽 积分 学 ， 所 以 在 解析 处 理 上 一 般 比 不 过 车 模型 


容易 。 自然 群体 的 进化 一 般 极为 攀 慢 , 由 不 连 配 模型 得 到 的 游 分 
方程 也 可 近似 地 用 微分 友 程 代替 ;又 即使 在 不 束 入 模型 中 ,如 条 用 
一 个 世代 的 焉 均 长 度 作为 时 间 单 位 ,可 得 便利 。 概括 而 首 , 同 一 癌 
题 由 以 上 二 个 模型 处 理 时 , 业 论 很 少 有 本 质 上 的 荆 异 。 不 过 这 里 应 
当 注 意 ,两 模型 中 适应 皮 的 尺度 初 看 是 不 同 的 。Malthus 套 数 4 大 
臻 等 于 选择 值 的 对 数 log e. 由 不 巡 秆 模型 的 方程 (8.1) (AERE “ 
模型 的 方程 (8.3) ined H FAERIT. f 
—1-csgdt, 
f& A (8.1) , Hj 


m; lsn — eg) 


hr 1l--s44 ' 


、 所 以 这 里 如 2:0, HIR (8.8) 同样 的 方程 。 这 方程 就 是 用 选择 


As, RET Malthus 套数 ay 的 熙 果 ,因此 可 上 知道 ,在 这 个 音 
XL. WARG Malthus 套数 与 不 速 机 模型 的 选择 系 煞 间 ， 存 


^ 
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TE36 EUCH BRER B7 X] V 35 R. 
iJ HFEA ge A 和 4 PSOE A35 p 
ig, fpzeMNüscaBRBL, LGB 44, AA A A'A RAIE l, 上 一 5 


1— 25, HE 
ápzspg/(1—-2sp (4=1~p). 
AXE BC I EE 
dp o aspg 
dt | 1—2sq 
EE RA s 为 常数 ,可 得 


si-(1—28log p— log q--€. 
TERHES p, 试 确定 常数 0， 并 就 5 一 0.01, p, 0.01 时 , 用 图 表示 
基因 晃 率 的 时 间 变 化 。 共 次 ， 用 巡 粮 模 硬 ， 设 三 得 传 型 的 适应 岩 分 别 为 0， 
一 9 一 2x3 HERA 


x - log ( 7) nid 
习题 8 在 上 一 问题 中 ， 覃 定 基因 并 与 4' MENELA TA t € 
Z. KE, JNF AA 有 显 性 的 例子 。 MTER, REAA 和 
44 的 选择 值 为 1; A A' 的 选 泽 值 为 1 一 s， 则 当 交配 完 企 随 视 时 ,可 得 
spq* l 
1— sg3 
JUR, ERRARE 办 的 频率 低 时 (g < 了 RREME. M 
dp, spg’ ~ 


di 1— so 


p 


代替 上 式 ; 可 得 

st = (1—3) log p—log qt (/q)-C, 
这 里， 0 可 由 基因 的 初始 频率 来 决定 。 其 次 ， REGRA, EX 44 G LAT 日] 
AE RV EE 0, A'A' 的 适应 座 为 —e., 期 得 


dF 
习题 3 ARRIERE MERCER ER, ATENE 2 rh. s= L 所 
以 得 | 
ga 


。 = Ta 


. $9 群体 适应 度 随 自然 选择 的 卉 各 © 
ARRES t ARES A' IARD dis HU 
1/g, —1 1- 1/8, 3. 
MATEA — 
q;—l/GrTl/gj G= i, 23, e7), 

用 这 笃 式 ， 如 由 联 性 菇 因而 起 的 不 良性 状 所 有 者 ; 其 比例 为 每 一 万 人 中 有 一 
个 ， 斌 三 通过 选 撑 作 用 MAHANA F ANEN afe 
长 为 .和 0 4E, 

IER 4 等 位 基因 4 与 二 六 ， 不 葵 有 那 一 种 旺 障 性 关 须 ，z 如 三 T1 0) 
AA, AA' 和 A A! 的 选择 导 为 4, 工 一 hs 1—5, 则 在 完全 随机 的 交配 下， SERA 


Aps- SPaLh(p—9) +g] 
1 — Shspqg — so 


AHHAA Wright HAR 
i 1 
dp —-4-—— 
10 
XX Hb, w RE XEMIEL BABERE Pi 


$59 REHE MAE D BPA ARR m 


PEPER REE, 由 于 自然 选择 的 作用 ,适应 性 高 
. 的 应 该 增加 , 所 以 直 赏 的 想来 , 群体 鬼 平 均 适 应 度 也 应 增加 , 而 且 
它 约 增 加 率 是 跟 得 传 的 灰 异 量 成 比例 的 。 但 是 把 这 个 新 题 严密 地 
立 出 数学 公式 求 , 不 一 定 容 易 ， 自 著名 的 Fisher (1980) 的 自然 先 
择 基 本 定理 {fundamental theorem of. natural selection) "ze 
以 来 , 直到 今日 , 各 种 襄 巷 不 断 出 现 (Wright 1955, Crow 1955, 
Orow and Kimura 1956) 。 率 而 作者 对 各 问题 得 到 了 稍 可 满意 
的 车 果 。 上 以 下 典 一 评 这 上 方面 的 情况 ,就 把 斌 得 结果 作为 一 个 特例 。 
wL tRNR., BH Him 7L 个 等 位 基因 di, Ag, TN 
Án, BE 4 的 相对 频率 为 %;。 AEREN AA 的 频率 为 Ps， 
出 适应 度 ay 可 用 下 式 表示 : a | 
Giy —G-- 047-0,- d,,. 
XH, a 是 适应 度 的 群体 平均 ， a, 和 ui 分 别 为 4.30 A, 对 适度 度 


44 | gok Eesti 


的 于 均 效应 ,而 是 由 显 联 性 关系 引起 的 偏 盖 。 把 适应 度 看 做 一 
个 数量 性 状 , 央 在 第 1 章 第 68 节 中 ,用 十 ; RE Y v. 从 而 就 可 快 害 
这 些 数 值 。 就 是 使 . 

Q—24 Pyy aa - 
Bii]. HRAT ThA w Dt (dominance deviation), 
这 里 ay 表示 sj 一 5。 以 下 为 了 要 表示 与 平均 数 的 偏差 ,一般 都 附 
IMMER CO. Mit E (6.9) (S.D) EDGE PV T 


dao, H Pratim mts. (=i, 2. "t, 5n) (8.1) 
及 | - 
V,—22) C m bL 7 (9 A) 
这 里 , V, 是 对 适应 度 的 基因 变 差 。 根 据 (8.3) ,可 将 人 9.2) 写作 
V,-2Yba s | (9.8) 


di 
Judi 6-7 2]XH 3 Bron, 在 洛 全 随机 交配 下 ， PE ci e TE 
iR] o, 在 这 场合 ,特别 有 


Vs—2 3 ot. (9.4) 

4E E Zr Sz A. ji 2128 2 Brit frscSorp BEBO XX 

Gij- ~ Pyl we} (uem Ug) , (9.5) 

HIA (C9. D 4E 
ez 二 之 Ey = as. 

或 x | 

pà v0; ago Gum. c (9.6) 
群体 的 平均 适应 度 是 

l d -2 P Glis 


EDU E MAENE. na" 


d P, 
UU e qeu e 
A ij ut 


$9 群体 适应 度 随 自 鳅 选 振 的 十 如 25 
RESH LU HE, COLE EM KR. FEE SeorOO BST BRE B i 
Ra Hag 


d — 2. ayPy t2 as Pi. (8.7) 
4133158 — 731 X 8-18 18 7718 hy BE SIE RE] anda Sy T, TB3X— 
HETA 
da 
di 
下 再 简单 地 表示 为 
á, 
其 次 ,右边 第 二 项 为 ， | 
分 a, Pm 3 Hau) Pur as, Poe du Py 
过 里 
S P,-1, | ` 
入 而 加 注意 到 
全 P; =0, 
RU XX JB hic 2 | 
2 Gu Pu, 
再 , 伐 太 26 一 00， 章 这 一 项 万 为 
2 ltt t 2: (i, cO, >à "EM (9 B 


i (9.6) 的 关系 代 大 上 式 第 一 项 , 剧 得 
2 Ei qen zi OO m; ) — > Que ui asm E... 
但 从 (9.89 HLE , KAEA HAEN ,/2, AEA 
2;Py$, Bp 之 uj, B2, 


Pi LA 之 m0, 1, 
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拒 这 式 的 明志 对 有 时 地 微分 ,得 到 

> tB, 十 2 tby = 0), 
从 而 右 这 第 一 项 成 为 

2: ERATA 一 2: E; ( — 2 m8.) 
= 一 > Abija 
R, (9.8) 的 右边 第 二 项 等 于 
i V, -一 2: aut m.s. 
FrIIO.8)4 up TE 
Vo By (Gy ou 725) maf, 
f 


n Zu» dir CHCA . 
总 车 以 二 结果 ,得 到 
dri — da E da 
dro et dp 2 Peu log ts, ' (9.9) 


从 而 ,群体 的 适 旋 庆 的 坪 加 滨 可 分 解 为 上 式 右边 所 示 的 三 个 成 分 。 
序 {( 了 适应 度 的 基因 变 差 : 由 (9.8) ,这 是 


ada 
S LL > k 


E (0.00 ATIS OAA FPBSSEST S S8 

i — 22 (ig, 
AE AEEA M HER DU AOHAS DR AFER Dn RATS SR, MA 
Ha EUEHEASORRIAI A PALA LUC 3E Js Br 5 [EE Be) xc pv BERSHREE, E 
个 意义 上 , BATRE LERA EDS, m Fisher 的 所 
BH EJ EXC TE JE BE 


=F}, (o. 10) 


— 
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np A RE bbSE CES Se. QD pic PS 38 pz FF 
变化 率 的 群体 平均 : 这 一 项 可 以 看 作 是 表示 因 物 理 的 或 生物 的 环 
授 变 化 而 引起 的 群体 适应 度 的 变化 。 各 遗 傅 型 的 适应 度 是 常数 
Ib, 这 一 项 是 0. (多 安 了 配 的 非 随 机 系数 的 对 数 变 化 率 与 显 性 仿 差 
的 生 积 的 群体 平均 : 这 一 项 是 由 于 交 瑟 有 系 与 等 位 基因 相互 作用 
(allelic interactiony 之 间 的 共同 作用 而 引起 的 适应 度 增加 ， 可 以 
看 作 是 起 因 于 得 情 的 环境 变化 部 分 。 当 交配 的 进行 完 登 随 机 上 时， 
对 所 有 的 4 和 了 人 逢 , 都 有 94 一 1, 所 以 这 一 项 等 于 0， 妈 当 等 位 基 
AWRA BEER, 一 0, 所 以 和 这 时 第 三 项 也 等 于 0。 O 

以 上 单 是 考 由 一 个 基因 位 点 ,但 含有 尾 何 数 利 的 基因 位 点 时 ， 
RETIR (9.9) EJ", 由 此 可 招 基 因 半 的 相互 作用 , 特别 是 上 位 现 
象 在 进化 上 的 意义 , 列 成 公式, 这 点 是 很 重要 的 。 有 兴趣 的 读者 请 
参阅 知 末 文献 所 列 的 作者 洽 文 (Kimura,，1957a)。 


$10 自然 选择 的 基本 定理 及 其 边界 


在 上 节 所 推导 的 一 - 般 式 (9.9) 中 ，, 单 是 考虑 右边 第 一 项 , 则 成 


Ae Vs, (10.1) 


这 是 Fisher PJPP H SSZETERTAKCROEHE, FARER V, JER 


453& hy BE hic E CAI) irte 36 ARRA, ARA 


da . 
$9. (10.2) 


假使 认为 9.9) 的 右边 第 二 项 和 第 三 项 是 表示 由 广义 的 环境 (包括 ， 
物理 的 、 生 物 的 、 址 傅 的 环境 ) 所 引起 的 效应 , 那 末 可 以 解 释 为 ， 
在 固定 的 外 界 环 境 中 ， 群 体 适应 度 常常 随 自然 选择 而 趋 向 培 加 。 
hisher (1930) 认为 让 是 生物 学 上 的 基本 法 姬 , 可 与 热力 学 的 第 二 
定律 相 比 。 但 是 在 现实 的 生物 群体 中 ,由 于 外 界 物理 条 件 的 变化 、 
不 同 种 或 不 岗 泪 傅 弄 如 的 竞 等 等 原因 , (9. 引 的 右边 第 二 项 和 第 三 
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项 一 般 将 不 等 于 0。 下 面 考 刍 几 个 窒 有 趣味 的 例子 。 


(1) 和 名 渡 傅 型 的 适应 度 是 不 令 束 于 时 间或 基因 冰 率 的 常数 
时 , (9.9) 拉 右边 第 二 天 成 为 0, 得 


Vt P Pudu hy 108 6s. (10.3) 


RERAMA Ag 对 所 有 的 2 7. 满足 下 面 的 遗 博 型 频率 之 H 的 
关系 : 

P3 PP (10.4) 
EKIO.. S 的 右边 第 二 项 抱 为 0， 得 浏 与 Fisher 的 自然 选择 基本 定 
理 的 同一 形式 。 这 是 因为 ,把 局 = 一 oo EA O.A) ,得 到 

0t, = A400, 
从 而 有 | 


dc d d 
A log e di loz 由 ;十 di log Pijs 


各 把 它 代 大 10.8) RE AELA, BUR 


d I 
> Pda ud log Üu =7 2 d. e log P. E log 5). For 


d 
-i 225, l8 pi 2 G; P + i >à i log ó; 之 d; Pu, 
但 
之 di P= >à htu =0, 


所 以 (86,2188 1) T f, (10.8) i 右边 第 二 项 是 0. Fisher 对 
一 个 等 位 基因 的 所 合 ,用 完全 不 同 的 方法 得 到 了 同样 的 臣 明 。 

(2) 象 在 物理 学 上 所 周知 的 一 样 ， 在 保守 力 场 中 存在 有 势 画 
Be SAMPA, Wright (1965) 推 完了 内 在 选择 值 (internal 
selective valuo MMS. ERRIO, 导入 了 办 在 适应 魔 
的 区 数 。 考 不 基因 类 这 的 微小 变化 的 一 次 式 


$10 HESSE FRIEALUK GEHE REGERE 29, 


2 S a da, (Èa=1), 

当 上 式 恰 等 于 某 夯 数 -关于 基因 频率 (Ci, 9a. 00.009 的 全 微分 
时 , kmg I 为 菜 基 因 柔 的 内 在 适应 度 (internal fitness)。 加 
果 这 样 的 面 数 存在; 草 0 | 

di—-2 ada, 
pri 

a 

F3 Lr ze ni 


+ 


BD FERES A TEE hv ERE D E S IM E AAEN 
EHRT GEN BEER ER. 


di — da 
di di^ 


所 以 在 这 个 场合 , 也 得 到 Fisher 著 本 定理 的 同一 形式 。 但 是 反 过 
来 不 一 定 正 确 , 内 在 适应 度 的 存在 不 是 Fisher 基本 定理 成 立 的 必 、 
要 条 件 。 - 

(3) SE-BOPIRUECE e, ER AH SLAP DDR, 3EJC DN, E 
一 基因 位 点 有 三 个 复 等 位 基因 Ar, 4s 和 Aa, 现在 来 看 一 看 象 下 
面 这 样 的 捕 况 。 分 这 三 个 基因 的 相对 频率 各 为 my m. 和 ws, 为 简 
单 起 见 ,假定 没有 显 隐 性 关系 。 或 者 象 在 昔 类 中 所 见 的 一 样 , 音 相 
世代 发 达 , 复 和 忆 代 只 有 寄生 的 份 儿 ; 探 讨 这 样 的 生物 群体 是 比较 
方便 的 。 现在 如 A. 个 体 为 4 个 体 所 包围 , SEIEN e, 反之 ， 
如 由 As 包 图 ,增加 c。 同 样 , 如 Aa 由 As 包 图 ， 
EWER e, 由 妖 包 图 ,增加 c。 最 后 , 如 As 
由 4; CIE, EER e, h 4s 包围 , 增加 。 
(参照 图 10.1), 各 址 全 型 为 同 种 个 体 包 图 时 ， T n 
如 它们 的 适应 许 用 Malthus 系数 来 测量 ， 风 等” 图 10.1 
TO, 因此 表示 基因 着 率 变化 的 方程 为 


FE 


LR S EREEREER 


-9 一 col (t m), | 


Ua. 
一 "Um — 


(10.5) 
P —€&3 (£a 1). | 


ub rn B3 RROIESOT-BEVERSEE DIR SE , RU eT REEH, 显示 变化 
PERGA E— AR. Hr(10.b),18. 


d _ 1 da, 1 (m. 1 a ^ 
dg; 8 Oats) 一 人 十 di om dio 


— € (23 —25) em — 24) d-6 (03 — 21) 5D, 


从 而 
mia — CO. (10.6) - 
这 里 Co 巧 由 初始 条 件 所 决定 的 常数 。 Ve 
2 十 ws 十 2 一 1. (10.7) 


"Bi DURS -z ili (10.7) 与 曲面 (10.6) 相交 的 于 曲线 。 回 转 的 方向 
随 c EE fL, 或 向 左旋 , 或 向 右 旋 ,表示 群体 中 基因 租 成 的 版 却 永 
远 在 这 表面 矿 上 继 稿 运动 。 在 这 个 场合 ;各 基因 的 平均 教 应 是 
Q4 27 4. =C E — 23) , 
Os —44. — € (4 — 93) , 
Og = dg. =C (205 — 21) , 
群体 的 平均 适应 度 始 和 烷 是 0, 没有 xb. PA 


det 
di TO 


3 —37 88 SUERTE UI Ae 3 1 

V, — € {wi ng — $3) FH La (4 Da) Ts (Wa — 94) Y 
ER 21-03-44 — 1/2 的 特殊 场合 以 外 , 一般 不 等 于 0， 这 个 事实 看 
来 好 象 和 (10. 导 所 示 的 Wisher 基 本 定理 相 矛 盾 ， 但 是 实际 上 ， 看 
一 看 一 般 的 (9.9) , 它 的 右边 第 二 项 常常 和 第 一 项 对 浓 ， 


$11 EDS T HAERES BIET SEIS T RT DE 8t 


de _ 。 
di gp" 
双 第 三 项 是 0， 所 以 公休 应 该 为 
da _ da 
EV, 十 各 +0=0, 


与 i-i, + | 
JEL 珊 在 一 个 基因 位 点 上 ,有 s 个 等 位 基因 Arn An …， An 考察 各 
3HSCSUBUXE TE HER CRE ADI, EMASMI, dtIEL HEREDI, 群体 的 平均 
| 3ERHBEDCREIHEIAREXSHEID ib. DB Bx AA; FE V HE 9o, RI 
a= T at (a8; —84). . 


at 一 3-2 oT 2n Ti 二 22 EACH — à) £i 

j -25] AC — a) 3220. ] ! 
习题 2 在 上 题 间 样 条 件 下 , MTERA, XE L4, 的 选择 条 是 wy, 8X 
证 明 > 

Aw = VAS. 
习题 4 琶 一 对 基因 AFA Bini at c n l-rs, -^ràiR EXE AA, 

A A' si A'A t3 No HEAR 2e-**, e-e 3910 (ko 0 何群 体 的 平均 适应 关 如 
[epa f. 

 SHA4 进行 内 交配 时 , 设 群 体 的 内 交 了 系数 为 了 ERE PENSIERI MOT 
SUR 

Qum F/mo-l—F, y-1—-F GEHI, 

PURER (9 D B1 360 5B — TR WE ELSR 


ar at 
Xe ( [m ) 21 di "UP SED da ~ 


一 样 , mR BARRARE TERR 起 的 部 分 以 及 起 因 于 基因 频率 的 变化 的 
部 分 。 | 


rr 
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BRRR- AEIRIEAR, BAERE AURA" REA 


32 PIR EAEN 

率 各 为 和 II 一 2z。 ARERR, EA AA, AA 和 
4 A 的 相对 并 率 分 别 为 局 2 (1— 2) 8 (1— 23, TEE RISE 
鬼 适 应 度 各 为 a, b 和 5 Hg (8.8), c 的 变化 率 可 写作 


Li -aslie (11.1) 


AH x 
a= (a— b) + (b —e) (—9), 


基因 频率 不 起 变化 之 点 , 即 
7 | di 

的 2 di IHRE DR A. 的 频率 的 平衡 点 。 从 CELL D) p PLE, m0 及 

zc-likWRARRESRADA, 但 是 如 果 注 总 到 在 没有 变化 之 点 自然 选择 


不 能 发 生 作 用 ， 就 知 这 二 点 当然 是 玫 衡 点 ， 所 以 通 第 把 它们 狸 做 


“平凡 平衡 点 ”(trivial equilibrium) , 击 不 于 考虑 。 EX, 来 看 一 
XPOl.DG.3ANBIBIR e. ima Ær AAAA EEN 
ERR ARRE Ocel, B 


a dm 
4:79 RF «D, 


从 而 得 到 | 

lim 2 一 Í x lim 区 一 0, 

ARZ, ERDA, 只 存在 平凡 平衡 点 , 所 以 一 方 的 基因 最 后 
SEDEF EIEI c>b>0, ac bzee, a« bio, abso A 


场合 都 属于 这 种 情形 。 JUAGKUS A uL PLE a0 RAF WE 


o, ed Ex AS - 
a—b6—&t (a—-25to)o, (11.3) 
所 以 如 假定 a—25--c 0, Ji JE a—0 Dg o f DOE — t. UU 
w, RI . 


(11.4) 


| ECEDESOEDE 
fX As, gebe, M0, 366-0, RU 81, MERN PA” 


o_o (11.2) 


=p 


81i 趣 因 了 于 自 久 选择 的 基因 频率 的 平衡 及 其 符 室 性 ga 


竹 衡 。 我 从 有 兴趣 和 的 是 4 二 8c 40 a7 56 XXE S 现在 说 
PEZ dg CBS ED E, HN 
?一 人 十 Es "n 
从 而 (二 .了 成 为 s 
TE -e(1—2) (a—2b--6)£, | (11.85) 


Wnh abe, Bl Sp? TE DES IE hv HE XCEE TR [e] 29 e 
合体 者 高 的 例子 。 EMRA LH 做 超 显 性 (over-domi- 
nance) o 这 上 时 

z(l—z) (a— 28 e) «D, 
BE ELA (11.5) WELT fit, 24 £ BERIME, EARRA bon, HE 
Xf Bu EE, M mA Mm. DUE. 不 论 从 什么 值 出 发 , 只 要 不 是 0 
或 1,4 的 频 球 一 代 代 地 接近 于 平生 有 这 $3， 因为 已 构 达 到 在 衡 点 . 
的 类 座 对 敲 开 玫 和 陋 点 的 扰动 有 订 断 地 回 到 原来 位 置 的 趋向 ， 所 以 
过 个 平衡 是 稳定 的 (stable) 。 应 用 Lerner (1954) 的 术语 , 那 就 是 群 
体 在 这 个 状态 中 能 进行 遗传 的 自体 调 古 (genetic homeostasis) 。 
dick 3e —SÉ ac b-cc, 即 异 型 接合 体 的 适应 庆 比 任何 一 个 同型 . 
接合 体 都 低 的 例子 。 这 时 | 

z(1-25)(a—2b-4- 6) 0, : 
所 以 与 以 前 各 反 , E RENEM, £ BABHARR D. 从 而 ， 
dez, BKA 一 1， 若 w 一 外， 最 后 有 4—0. MA e=% Bum 
衡 朗 使 受到 徽 灯 的 外 和 界 抗 动 立 序 会 遭 到 破坏 ,平衡 是 不 稳定 的 
(unstable, 最 后 , 4=b=e 时, 三 遗 博 型 的 适应 度 闻 没有 莱 H, 
从 面 基因 频率 不 因 自 然 选择 诅 超 变化 。 换 车 之 ， 对 任 僻 的 z (ik ,都 
有 部 


. dt 0007 


84 m ase FASISBIBSIER 
(neutral), 


稳定 的 平衡 有 永存 性 ， 在 这 种 状态 的 基因 条 ,通过 悠长 的 进化 
历程 ,在 脏 体 中 集 积 ,更 有 可 能 成 为 种 的 特性 ,所 以 在 遗 情 进化 学 上 
有 重大 的 音义。 关于 进 傅 的 性 决定 机 制 , 以 及 自家 不 亲 和 基 因 系 
等 支配 交配 么 的 基因 , 痢 存 在 着 能 有 兴味 的 问题 ,但 这 里 从 略 。 最 
后 ,群体 适应 度 因 自然 选择 而 有 变化 ,不 妨 据 此 来 对 基因 系 进行 分 
类 。 第 一 是 , 自然 选择 使 基因 频率 变化 , 随 着 群体 适应 度 增 加 , 所 
以 从 自 先 选择 是 使 适应 谍 高 的 基因 移 成 留存 下 来 的 一 点 来 沽 ， 这 
在 常识 上 是 最 容易 理解 的。 作者 蜀 且 抠 这 痒 的 基因 系 叶 做 正规 的 
(regular), 第 一 是 , 自然 选择 使 基因 频率 变化 , 随 着 群体 适应 度 
焉 医 ,把 这 样 的 基因 系 叫做 遂 化 的 (dogenerative) 。 第 三 是 , 尽管 
同样 的 频率 变化 ， 但 群体 的 适应 度 没 有 变化 ， 把 它 暗 做 无 效 的 
(waim 基 因 系 。 无 数 的 基因 系 在 各 泪 情 型 的 适应 度 间 完全 没有 差 
Jl, 所 以 应 当 注 意 , 这 和 自然 选择 不 起 作用 的 中 性 (neutral) ÆA 
系 不 同 , 基 因 频 率 由 于 自然 选择 的 作用 而 是 有 变化 的 。 

3 1 当 等 位 基因 53— Y MERE S RELDLRS s PERERA RERA 


稳定 ,可 根据 
as Car ) 或 aar log 723 iz) 


UAPERERDTIE UKUUE ERRUR LL.) Af KAD 
a= (a—b)z4- (b—o) (1—2z) 
- 2b Qt = JE ERR PAIRS, 斌 起 明 ， DRUG MENU = MAE EAA FER, 
RPF RERE RE BA FAALE, 则 平 衡 是 不 稳定 的 。 落 m b, 是 
常数, 旭 图 表示 下 线 。 
习题 & 一 位 点 上 有 任何 数目 的 等 位 基因 3 各 泪 傅 型 的 适应 度 是 常数 , 交 

EEEREN. [提示 ; PRAE, KAR 
节 , 藉 套 服 告 林 所 列 的 作者 得 文 (1956 c) 。] 

习题 3 本 节 中 ,从 有 关 白 然 选 择 的 作用 的 观点 把 基因 条 分 为 正规 的 、 
退化 的 和 无 歼 的 三 种 。 到 现在 为 止 所 和 褒 过 的 各 种 基因 柔 中 , 选 出 属于 各 访 
类 别 的 具体 例子 。 


$ 
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基因 际 了 每 代 复制 与 百 己 同 ~- 精 构 的 基因 ， 即 具备 所 调和 月 已 。 


增殖 (self reproduction) 的 机 能 以 外 ,还 以 低 的 频率 变化 成 作用 不 
同 的 基因 ， 邹 只 有 所 裔 突变 (mutatiom) 的 性 质 。 每 个 基因 的 突变 
球 是 不 同 的 ,在 泛 令 所 研究 的 例子 中 ,突变 奉 大 多 是 在 10 一 10- 


的 范围 肉 。 由 突变 所 生 的 基因 ,每 代 正 确 地 复制 这 变化 了 的 和 性质， 


和 这样 地 卉 殖 着 ,但 它 在 群体 中 的 繁殖 举 通 常 与 突变 于 不同, 特 唱 是 
在 野生 型 基因 (wild type gene) 的 场合 ,和 由 突变 所 产生 的 突变 基因 


. (mutant gene) 对 自然 选择 大 多 此 原来 基因 不 利 。 这 从 自然 选择 
能 使 基 国 和 进化 的 观点 看 求 ,当然 是 所 期 望 的 。 因 为 可 以 想象 ,在 : 


名 个 基因 位 点 上, 在 您 长 时 了 间 内 ,有 的 突变 屡次 发 生 , 这 些 突变 都 
轻 过 自然 选择 的 饰 选 ， 使 适应 度 高 的 基因 成 为 野生 型 基因 ， 确 立 
于 现在 的 野生 群体 中 。 已 如 上 述 ， 突 变 率 一 般 极 低 ， 所 彰 突 变 压 
(mutation pressure) 本 身 是 不 能 支配 进化 的 过 程 的 。 VE A ui , 
在 起 因 于 自然 选择 的 进化 中 ,对 于 提供 进化 的 米 材 方面 , 突变 是 有 
重 天 意义 的 。 所 以 大 部 分 突变 基因 在 种 能 够 长 期 生存 下 求 的 环境 
中 是 有 省 的 (detrimental ,但 其 中 也 有 适合 于 不 同 环境 的 ， 在 这 
个 意义 上 , 群体 含有 突变 基因 , 对 适应 环境 的 变化 , 使 种 继续 生存 
下 去 ,可 牟 是 必要 的 条 件 。 本 者 先 候 证 十 分 天 的 群体 , 当 其 中 新 产 
生 少 数 突变 基因 时 ,- 类 看 一 看 突变 基因 通过 子孙 是 怎样 地 在 群体 
qr deli. 


812 新 产生 的 突变 基因 的 网 定 和 消失 率 
现在 假定 在 相当 大 的 群体 中 ,产生 一 个 突变 , 占 这 突变 在 次 代 


"1 


36 PIE SE GBGE) EX We 

CELIE2 988 — 15) ESTEE nj Eb (ESO, I, 2, o PREE m. 
xk Jet EAE] — BE FCIBE y BL e DERE DE DRUEHH Rr p t 
RUERILLIS——FÉS. TE fU BEERZSOY 


d (a) — popa par e D peat, (12.1) 
eoe iE B3 dea eoa BEER (m) 是 | A 
pala) —-o(d(»)). (12.2) 
Xo A aBC RARAN, RRE PEE S PB 9-8 
Bi C | 
| | (GE. 
事实 上 ,突变 基因 数 在 次 代 成 为 上 个 的 概 棱 是 
Sipips 
Jum Prose bs BERE CR | 


d 


ce k i . 
D 23 pupa = p+ (PoP + prpo) s+ (pore P Ps + papo) 9 


= (pot piw pa? e) —dé(00E. l 
E, -RA lT, ZERLESERUEdePHEZXUX a REES C 
数 为 . 
POF, 
因为 从 一 个 突变 出 发 , Eit BO) 8f, 它 成 为 特定 数 正 个 的 
概率 是 px, Hr, 在 第 二 代 成 为 个 的 构 素 是 (6 0) Y* rfr a BR 
数 , 所 以 知道 ,一 般 在 第 二 代 戌 为 个 的 概率 是 


> pip) }" 


p BUB, A 02:2) , REF di Q0, MAENT (12.2)。 
在 (12.2) 的 右边 , 如 把 中 看 做 算 符 , 它 对 “施行 二 次 ,所 以 可 写成 
pe). 一般, 第 t fc GSD Ho REIR S 


.rr 
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pE) =d ipa} -dia(ó()) = po), ^ (012.8) 
肥 从 以 上 的 处 理 ， 如 最 初 的 突变 基因 数 是 % 个 ， 其 可 以 知道 ,三 代 
Jc Bt Zt RE RR CRT "ES " | 
ida m) rr. | 
A(12.8), RARR HU DEHIE HIE E Ae (HS LE CERO 现在 
设 第 oed Me, M 


M,— 5 ip (2) oci d Fi CD) La D) 


=p (Dph (1) =M M ua, 
所 以 > | 
M= Mi C (12.4) 
同样 , 二 次 .三 次 等 更 高 次 的 能 这 也 可 计算 下 去 , 特别 在 第 1 代 的 
变 差 是 
V,—dt (1) 4-M,(À — M5, (12.5) 

S MT MO GD A-M) Mlm), 
tp" (1) | (Mx 一 1 时 )。 

突变 革 因 的 最 后 命运 。 对 此 , 先 证 明 下 面 的 重要 定理 。 

'o Gm 2.1 新 产生 的 一 个 灾变， 最 后 由 群体 中 形 失 的 概 于 是 

方程 


41a)-1 


(m) =æ (12.6) 
“的 最 小 正 概 。 
I ”由 母 沙 数 的 定义 ,这 个 活 变 在 次 代 消 类 的 概率 是 #0) ， 到 第 一 代 
EK Busta e 扣 (0) ， 一 般 到 第 t 代 消 尖 的 概率 是 澡 (0) 。 从 (12.10. HT ELA 
-—— d 40 是 2 的 单调 增加 画 数 , 著 知 二 0 HI 
| $0) —py—0, 

PTE "- 

é(4 (001 —4(0) 7 $00, 


k. - 
88 4 33e Uecp do dp NV 
M 
d (0) > 4t71(0), 
BA dnt feces A - | 
0, &(0) , 41 (0) , 28 (0) ,--- 
这 数列 或 是 发 散 的 ， 或 具有 革 极 限 值 X， 和 但 由 概 榨 母国 数 的 性 质 可 部 它 不 可 
能 是 cs” 所 以 这 数列 有 执 限 值 *， 这 > 就 是 所 求 的 概 素 。 对 这 样 的 2， 
lim e (X)-—2A, 
所 以 当然 有 
d$(A) —2A70. 
EAE E. AE 72) 的 固定 号 (fixed point) , XE TF. fix 2 中 的 了 Tv 
v, dz) 4 42) , dà (2) so 
在 固定 点 是 收 驮 的 ,所 以 知道 入 ore (02.6) 8E HE MR, 
可 是 出 (2) 5 d(O dem BOoxexi 上 都 是 章鱼 增加 函数 ， 
$ (0) 29.0, 6$ CD —1, WE 
ó'(l)-—M;zxl, 
Ri A1 基 满 是 (12.6) EH] IER 这 个 事实 用 作出 ARE E dE 
容易 理解 的 。 AE 
ó! (1) = Mp1, 
Risk (12.6) mik 1 ,MEUEBLEUH—. 对 应 于 Mil, M1 一 1 
FM >l, AEE 因 在 自然 选择 上 对 野生 型 基因 分 别处 于 不 利 、 中 
性 和 有利 的 关 了 和 水 ， 于 是 得 到 下 面 的 重要 烙 论 。 即 新 生 的 一 个 突变 
基因 ,只 要 它 不 是 有 利 的 ,最 后 将 从 群体 中 消失 ,这 几乎 是 肯定 的 。 
”为 了 进一步 榨 讨 ， 忆 须 设 想 ( 了 .了 的 母国 数 的 具体 型 式 。 对 
于 商 等 生物 ,特别 是 人 类 的 群体 ,已 友 知 道 每 一 个 体 的 孩子 数 大 致 
上 可 以 用 Poisson 乱 市 来 完满 地 描述 ,又 沟 了 数学 上 的 简化 起 兄 ， 
WRH | 
d Cw) e +E aq oU 二 (12.7) 


EARHART 在 这 个 场合 , 06 M) 是 次 代 的 子孙 基 


NEPS Ete, 没 突 变 基因 到 第 i 代为 止 从 群体 中 消失 的 概 


Bo. RII 


Fri gi (12.9) 42 (12.7), | 
p = gn) 


4 12 M aei SEFE DAL T] xe LEE De d 


$$ =h: 0), 


或 六 继 转生 存 到 第 上代 的 概 球 为 qi(—1—99 ) ,得 


HI po — 0, 
INR RE, 


G 0000 


h= 1 — d 
qo 一 1 HH Sz ,JH. ExCECRCSEER , TEAR UE PCI Ag 
X 3B eh A-TERSTS XC 3e 12.1. 
重要 的 ， 不 浓 设 是 S 非常 大 时 的 生存 或 消失 的 概率 。 先 来 看 一 看 


zx 12.1 
一 由 .总 和 e —0,97 
1.0000 1.0000 
0.6192 0.69209 
0.2819  — 0.2452 
0.1188 0.1888 
0.0487 0.0525 
0.0075 0.0155 

_ 0.0098 
0.0000 ^ 0.0000 


Ge—0.t 


1.0000 
0.6234 
90.2607 
G. 1499 
0.07357 
0. (02:587 
0.0111 
0. 0020 
0.0030 


0.0000 


(12.8) 
(12.9) 


对 于 我 们 特别 


关于 5 一 1 的 中 性 基因 。 在 效 个 场合 , 从 定理 12. Lor pisa, 
lim q;--U, 


所 以 当天 时 ,把 \12.9) 碾 开 面 得 的 


， 2 
di = {gtn m= { — (1—qca- S 


Bj Hot ^r RE 


2 一 人 -一 qi a. IP 
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dg, __1 
di 


EEG 

iH SEDER NICE | 

qM (12.10) 
M 3. DAMAN, eate M B t E ER frd Rae 1, KERSA — 
个 这 样 基因 的 群体 中 ,均值 渐 近 于 

HD, 
[H] ££ , 4t, Hf RI EEA A RHEE [B SE EEk Th E E. 
因数 的 牙 布 。 用 年 母 南 数 (moment generating function) S239 [f 
利 。 在 现在 的 例 手电， c1, 所 以 
oz) ee, 
Afi d (12.8) ,得 
PF) —$* (e), 

所 以 加 设 第 + SAARA B REEE M'(z), HAM 


We 


Af (9) $0) = S PET a, 
得 
Mt (a) =t (e1) = Mft] (e" — 1) ; 
从 而 得 
MG) - Mt SE) (12.11) 
INE | 

这 里 , uU 是 第 二 代 分 布 的 0 BIIEBSTE n OBESSE, 18 (02.1D 的 两 
xl BE JT, "E - 

| HI) Ct et 

» Cn w+ 3r meme 


“I sr 
Tet— "E n 
Fn algin F mw 
re eiim ue 
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Aii eF) ELA 
Mas 7H , 
. MD jt p n PA 
pio yi Sul MI— Dp. O71) 
一 般 为 


ul as uen al PATE e Du murs 


eai) 4 -»: (9n—B) ué;P.p.. (12.12) 


这 里 车 注意 到 n1 1, MBJ ER, 可 渐次 算出 后 代 的 分 布 
能 率 。 但 从 进化 的 观点 来 看 ， 特 别 在 i 大 时 的 分 布 是 重要 的 。 要 
求 这 分 布 ,注意 到 Wo 是 与 tr 同 级 的 , 故 源 近 地 可 时 

Be m ALII ! (12.13) 
SB, A IRURE a TE i 无 美的 常数 。 其 次 ,用 微分 方程 


Gun  n(n-—1) uO, 
di 2 


FRE (12.12) ,38 (12. 13 RA 3x Gt p RUD ERI "a 
划一 可 Anis 


从 而 如 注意 到 机 =1, 旭 得 


NN > 4 一 1 
A,—n!/2z* 1, 


px — n] (2 . 


现在 , ERRER RAH E Tr i Dee de E D oleo pP, 
Hjh (12.10) ,得 


BEA (12.18) Æ 


r > pP 2/t, | 
BELT IEEE SEHOCBR E Ho — SESE JEDE HE rb o HEART 
di. Paai n KERA uo. 
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/Dn 


ARI KEBE ETC n (0) 是 + 


ME DAR cf BD n 1 
ms) = 2, e=, Cz) . (12.14) 


EAn bib, 分 布 的 均值 是 1/2, 仅 在 t KURADI, MOS EI 
(12.14) 3L MUHAEBEA EUR, 若 把 Gamma SARR 
MES. 


£O - dm Xe (X m0), 
BUSERT m (6) 为 
m(O | e FAX 1 a5 
PAm a—0, 1/2, — 近似 于 用 峰 李 密度 


f CX) — ^ g ^X 


Ld 


所 求 得 的 分 布 。 或 者 把 子孙 突变 基因 数 看 作 不 超 超人 的 频率 ,得 
FC) -| f(X)dX-1—e?X*, ^ (12.15) 


Fisher (1930) 把 突变 基因 数 作为 X DA. Ep e ads , mH 
eg 9X5. 
就 是 基于 上 面 所 说 的 理由 。 纲 在 假说 发 现 有 一 个 大 的 群体 ， 其 中 
存在 车 5000 个 突变 率 极 低 的 中 性 灾变 基因 。 因 为 后” ART 
0.01, 所 以 可 用 99% 以上 的 正确 并 来 推论 ,这 种 突变 基因 的 冰 率 ， 
至 少 在 过 尖 2000 年 间 , 是 由 机 会 而 渐次 增加 的 。 

在 党 传 进化 学 上 最 有 闪 趣 的 情况 是 在 群体 中 出 现 新 的 突变 基 

因 , 在 自然 选择 .上 上 比 原 有 的 基因 有 利 。 现 在 疏 - 
c=1+8, 
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Ful c 就 是 表示 对 自然 选择 的 有 利 程度 (selective advantage) 的 尺 
E, HAAAT, Piao, 要 求 这 有 利 突 变 最 后 由 群体 中 消 
Dti AR HU 12.1 40 (12.0 , np Auxetix ye E 
y= pg (ttl) 

RhE, NIE, RER DBRT q., HI 

- L= gung toe 。 , ^— (12.10 
这 基因 对 野生 型 基因 稍稍 有 惠 时 , 0-751, PA go EED, 
容易 求 得 地 的 近 个 逢 。 邹 在 上 2.16) 的 两 动 取 对 数 ,得 


z 
~ (Ls) ga = log (179. — -q,— 7, 


从而 得 到 | 

q., 5:28, . (18.17) 
于 第 + 代 ， 在 至 少 含有 一 个 突变 基因 的 群体 中 ， 根 据 (12.4) 和 
(12.8) 可知， 突变 基因 的 均值 和 变 差 分 别 近 修 地 等 于 t (28) 和 
ei asi， 因 而 当 所 取 的 世人 代数 了 十 分 大 有 时 ， 王 这 群 怀 中 突变 基 
因数 大 于 住 意 给 定 的 天 数 N 的 概 池 ， 可 任意 地 接近 于 工 。 所 以 由 
(12.17) Ht fiot Ac (ea , 就 是 群体 中 这 个 新 突变 确立 的 概 池 ,也 就 - 
是 圈定 概率 (probability of fixation), ÆRE JEY (recurrent — 
mutation) 的 慢 合 ， 要 上 述 的 突变 的 辕 定 概率 大 于 0.5, 至 少 必须 
E log, 2/ (2s) , Bl (0.35) /s 或 左 右 的 突变 。 

HE, BITES ECSE H M, 位 于 恒定 的 环境 中 上 时, ECRIRE XE SE 
zs JLopa-AinieBrqpeBBe, ER YO BeAEABSSEBIO SEE rm BR ZIP 
K 4, ER ERE n HEELS ee ,总 是 比 野 生 型 不 利 的 。 王 面 
来 考察 一 下 群体 中 出 现 不 利 突 变 时 ,它们 在 后 代 中 的 命运 。 最 近 
X ESOS A GSRETRE DEBERI. Eea PIRE SEEE SI 
日 程 圭 求 ,所以 在 这 个 意外 上 ,我 们 的 标 讨 也 是 重要 的 。 福 这 个 场 
A, (3. 站 中 鸭 0 比 小 ;所 坟 这 种 突变 最 后 将 由 群体 中 诊 失 。 与 
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HIIR FE B t RERE qi X 

qi le 9, (12.18) 
i go 一 1] ， 可 逐次 计算 。 与 6 一 0.830, 0.95, D.97, 0, 99 入 对 应 的 
EERTE 402.1. 天 时 , 湛 近 地 成 立 


giS ts 
所 以 到 适当 的 世代 fo, 根据 (12.18) 求 作 数 值 计算 ,而 后 可 由 
Girt Cg (ge 1) (12.18) 


Xck4prESEE. XUCIGEHWETDIDEGEGEDIDSUEHAEAIGH. Bie RAS BT 
HAEA 8C (1956 b), 这 里 ,水 探讨 一 下 突变 基因 的 举 均 寿命 阅 
题 。 某 一 突变 基因 生存 到 第 + 人 民 , 履 后 消失 ,其 概 这 是 ge giris A 
以 先 把 平均 寿命 定 习 为 | 


=D ilgu) D e (12.20). 


答 与 “的 值 (O<e<1), WRH ER £0 qu 成 为 很 小 为 止 ， 可 用 
《12.18) 计 算 , 而 后 可 用 | 


E= atte | ^ — (12.21) 

正确 地 算 由 所 希望 的 位 数 。 例如 6c 一 0.9, HIS $139 8.0, xc Lil 

”的 定义 里 ， 群体 中 生存 的 基因 数 未 加 考 处 。 E EREL R- 

DURET AE RESIS AE, HU p REE R E c ARRETE, T 
以 概率 1 一 6 死 天 ,所 以 在 这 个 意义 上 ,应 该 拒 平均 寿命 定义 为 

i51 s) "sl1/s, ! (12.22) 

[gd s—1—e, ATEREAK, 把 时 做 加 权 在 均 涛 命 。 司 者 

W4 F Muller (1950) 所 履 的 突变 持 炉 性 (persistence), FFR, 

i 比 了 大 。 中 性 基因 (6—1, 从 而 $= 站 D37835 3$ QURUILSLZR F3 3€ 


mi LiB a VOESRTAR A ARR: 
t=t= oc, 
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但 这 样 的 基因 是 
| Himgi-9, 
Br ELRE Ja RE MEP A JL FER s 
在 自然 选择 上 不 利 的 基因 ,每 代 以 里 论 2 在 群体 中 再 起 时 , 按 
ROS HB ae | ! 
|. $-—vjs '" "^ (12.28) 
RAH, WARRE EN T BERI AE OR IDEE s, 
而 另 一 方面 由 于 突变 ,每 代 以 比 府 v 从 野 生 型 基因 新 生 , 那 就 容易 
理解 。 不 待 说 , 这 下 式 只 有 在 ws Buc BRE. RARA 
类 群体 方面 的 研究 ,关于 有 和 害 性 状 的 基因 的 %, 多 在 数量 般 10 一 以 
下 ,而 男 一 方面 对 s 的 推算 ,再 均 是 在 17 和 RAER Muller, 
1955), ， 所 以 (12.23) 是 很 有 利用 价值 的 。 把 这 有 公式 与 (12.22) 租 
合 ,得 
$= vt. (12.24) 
ERIA eif pio LIH Danforth tjs; (BR. Muller, 1950) 
是 相同 的 。. 


318 基因 纱 泰 由 于 再 起 实 变 而 生 的 变化 


ux AE 4 的 频 达 为, 这 基因 虫 突 变 耐 变化 为 等 位 基因 44 的 
HEER v, fub emu, 出 基因 类 于 每 代 的 变化 ,用 不 如 
RIRN , JE | 


. Ax A — qo, 
从 而 
m -ilti Ty, 
HH 35 RE 793 , Hi 
! di ^ 
从 而 得 


a. væ mue Ut. 
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这 里 , (0,1, …) 是 第 c 代 的 4 的 频率 。 以 下 为 孝明 的 便利 
起 见 , 用 加 炉 模 型 。 莽 有 反方 向 的 突变 时 , 咒 其 频率 为 每 代 w， JU 


T spula), (3.1) 


从 而 在 后 


mb (u+ v) 
BERF, (13.1) wJ'fk 
00 p 0-8) ~ Qv) (0-8), 

RERA, AuBSRIBdÜ MIS IRARICEDMEPME(Qu- v)ESL. 已 如 上 
xb, At GRG3ESHDOBROE, 而 且 几 平 在 大 部 分 场合 都 导入 了 自然 选择 ，. 
所 以 在 自然 群体 中 ， 不 姑 殷 单 是 由 于 突变 而 达到 上 迟 的 下 稀世 量 
看 做 是 不 存在 的 ; 因而 探讨 自然 选择 的 效应 、 确 实 是 必要 的 。 更 
E, A i A 的 有 利 程 度 用 Malthus ze poe HEdE. ERE sSGLO, 
剧 如 第 8 节 习 题 1 所 示 , c 由 于 选择 而 起 的 变化 率 是 


sr(i—zsm), 
从 而 得 
T. —sr(l—zcm) — ya --u d —a), (18.2) 
重要 的 情况 是 ， wl v Ib s ARS, ARREA 
£—1-- e/s) | (13.3) 


Vk. 这 跟 由 (12 .28) 所 得 的 糙 果 一 狼 ， 平衡 时 的 4' 的 频 
BERE 2/s。 其 次 ， 素 看 一 看 4 与 4' E REER REAY 
先 设 4 为 隆 性 ， 隐 性 表现 个 体 ACA! 的 适应 度 比 显 性 表现 个 体 朗 
AARAA ES, 则 和 如 第 8 上 习题 3 所 示 ，,a 仅 由 选择 而 起 的 变化 
是 sz(1—2)?, 因而 得 


e se{ i ad F), 


TE u, vo«5 的 条 件 下 ,和 近代 地 得 
$—1—-/»ís, (13.4) 
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3c A' 方面 是 显 性 , ACA! 或 AA! 的 适应 度 用 Malthus 套数 来 度量 
mh JE AA ME s, » 


e. — sz? (1— x) -or-u(l—c) ; 


TEST TE T, ] 
$—1—»w/s. (18.5) 
把 这 跨 148.4 比 蒂 , 草 降 性 突变 与 显 性 突变 的 平衡 频 玲 之 比 是 
4 AAS， 
前 者 要 高 得 很 多 。 换 首 之 , 显 性 突变 的 发 生 频 众 ， 外 使 妇 隐 性 突变 
相 阿 ,但 亚 性 突变 在 群 个 中 的 IH BL AU HG AE - 
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HR. Eaux ,现在 群体 中 产生 的 变异 ,大 部 分 是 对 合体 不 
pa. 所 以 可 以 设想 ; 物种 长 期 处 于 稳定 的 环境 中 , 这 些 突 变 的 昔 
程 ,会 使 群体 适应 度 做 下 。 但 不 合 遗 傅 性 变异 的 群体 ,一 旦 通 到 环 
Jus, ded TATANEN, MAEKA.. 在 这 
意义 上 ,由 突变 而 起 的 适应 度 低下 ,好 象 是 物种 为 了 防备 不 测 的 灾 
XE, 面 付 了 保险 费 一 样 。 作 :为 最 简单 的 例子 , 来 看 一 着 隐 性 突变 ， 
在 平衡 中 的 际 性 个 体 AA e (9/2)? , BD o/s, 由 此 ,群体 


. 适应 度 的 变化 do 是 


(—5) (v/8) = — t, 


BJ] E | | 
adag —u, l | (14.1) 


这 里 最 重要 的 是 ,由 突变 而 起 的 群体 泛 应 度 的 低下 ,不 依存 于 各 个 

突变 若 因 的 有 涯 程度 (一 9) ,而 仅 由 突变 率 所 决定 。 大 致 地 褒 , 这 是 
Ets ete JE DH EROR 96, 短期 内 就 从 群体 消失 ， 茜 积 的 程度 不 大 ， 

反之 , 突变 基因 的 有 密 程 度 低 , 就 被 博 到 后 代 , 长 期 对 群体 发 生 微 
弱 的 危害 。 其 次, 突变 基 显 性 时 ,群体 中 显 性 表 更 个 体 的 里 率 是 
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2(u/8) (1 — o/s) + (v/s)?, 
AEA A 


2(v/s), 
此 ,群体 适应 度 的 变化 是 
(~s) (20/8) = — 
Bp _ 
da= — 2v, (14.2) 


就 一 切 有 关 的 基因 ,把 以 上 的 车 果 合并 起 来 , 肥 起 因 于 突变 的 群体 
得 应 刻 的 变化 是 
da= — Sens, (14.8) 


共 中 色 是 第 个 位 点 的 突变 率 ， o ERRER, TOL: 2 之 并 
的 什 的 常数 。 (14.3) 在 讨论 放射 能 对 入 类 群体 的 道 傅 姓 危害 上 ， 
是 基础 的 公式 。 | 


JE Y. 设 群 体内 的 近 次 系数 是 F, ASA 志向 的 突变 率 是 v, 三 遗传 型 
AA, AA' 和 过 村 隐 适 应 谋 各 为 0， —h, — m, BHY 
da 一 —5—h(1—F)(1—2), | 
从 而 证 明 (0) RER ERE, h=0, damo, (bY RER SE UR RR. hm, 
Aacz-— v(2—F), (e) 不 完全 显 性 突变， 0. 
全 一 -of1 + l h(Ii—2£F) vh £1— F3(m 一 2h) J-a .. 


mE -Fh—hRF (mF 4h hFa | 
EDE (O RHA BOE SEEDS S BEL, ARER 


— vim — 2h) 
Ja -3v]1 T aO t ; 


只 要 2)» v (m —28) , ERTES EREE ERR QoS 
习题 ARAR LSEPIZETESAUCUMS TUE T Yol RE k, LEF 
HERTE a. FESTER RC PE. BE Ep AEE DL, PARER 
UY AGE EVTHSE fg A ENER EE 
(log, k— log, 2» /nu — 
REF, [HRERLA. Dion: REA nAEBnSCAEDAPSL, RITE EOS Y 
Bie, BI o-—log(k/2), 4a— ur, AIh a+ demt, £3 log(k/2) zeur, T 


第 4 章 “群体 遗 傅 学 中 的 随机 过 程 问题 
915 从 随机 过 程 看 基因 频率 的 变化 


从 群体 遗传 学 的 立场 汝 看 ， 进 化 中 的 晤 基本 秆 程 是 群体 的 基 
因 频 潍 的 变化 。 最 简单 的 方 注 是 把 这 个 变化 从 决定 窒 (determini- 
stic) 的 角度 来 处 理 。 洲 群体 中 含有 非常 多 的 个 体 , 在 漫长 的 岁月 
辣 , 雷 于 不 变 的 环境 中 , 旭 现 个 方法 是 可 以 完满 地 运用 的 。 

但 在 现实 的 群体 中 , 由 于 各 种 因素 的 作用, 基因 频率 的 变化 不 
可 能 是 决定 座 的 。 第 一 ， 在 有 往生 苑 中， 伴随 有 配子 的 随机 取样 
(random sampling of gametes), AE DX] HER pH Hif XS BUE S LSE Jj, 
在 小 群体 中 特别 显著 。 还 有 , 这 在 决定 各 个 突变 基因 对 后 代 的 命 
R TRR b, 都 有 很 天 的 关系 。 关 于 这 个 辕 题 , 在 上 一 章 
的 $12 中 书 轻 讨论 过 ,第 二 ,环境 荣 忻 有 不 断 的 随机 变动 ,这 引起 
自然 选择 的 强度 、 移 住 凑 、 突变 率 的 随机 变动 。 其 中 ,对 自 然 选择 
强度 的 变动 特别 重要 。 


CREEK, 要 在 数学 上 探求 基因 频 牵 的 变化 ， EIP, Ó 


APPARATA U RIERA, 就 作者 所 知 , 在 这 方 
面 的 研究 以 Fisher 1922 ERRA EE, 他 在 这 篇 论文 中 , 处 
理 了 基因 频 榨 的 概 榨 分 布 半 题 ， 就 若干 场合 ， 求 得 定常 状态 的 分 
布 。 虽 然 这 篇 殉 文 有 优美 的 想法 ,但 数学 的 鲁 屠 也 不 少 , 而 且 现 在 
芒 起 来 ,也 具有 不 能 接受 的 车 果 。 其 后 , dE Wright JEHI8588, 于 
1930 4g, Fisher 再 就 同样 的 阿 题 订正 了 久 前 的 二 果 , 使 有 进一步 
的 发 展 。 这 籍 葵 文 球 怕 是 群体 遗 情 学 中 最 美丽 的 痊 交 之 一 。 
Wright F 1981 4g RAER “Mondel 群体 的 进化 ”以 来 ， 


DO PAEO PEPES PBTSEBLEEER [8188 


ARRAMA, TH TAEA ETARA, EE AS UK 
的 参考 文献 。 他 集中 力量 ,尽量 以 一 般 条 件 素 解 决定 党 状态 的 基 
因 拓 率 的 概 玲 分布。 他 及 这 一 斌 究 得 出 关于 进 亿 机制 的 学 襄 ， 但 
Fisher 一 派 与 之 正面 对 立 , 竺 剧 不 休 。 正 如 Feller (1951) Briit , 3x 


.两 位 学 者 用 非常 巧妙 的 方法 求 得 了 各 个 问题 的 解答 。 但 是 关于 到 Áq 


达 定 党 状态 的 过 程 几乎 没有 研究 。 一 方面 在 概率 家 的 僻 域 里 , 近 
年 来 随机 过 程 鬼 研究 盛行 ,特别 是 1931 年 Kolmogoroff 的 葡文 发 
表 以 来 ,有 着 显著 的 发 展 。 这 一 部 分 是 因为 ,在 自然 科学 的 各 个 僻 


域 中 ,用 随机 过 程 理论 来 处 理 有 关 略 题 已 一 年 年 显得 重要 起 来 。 因 、 


而 在 壮 情 学 个 域 中 ， 想 把 基因 频 座 的 重 间 变化 在 至 过 程 中 求 得 严 


密 的 解答 ,也 是 理所当然 的 。Malécot (1948) 谈 到 突变 与 配子 的 随 


机 取样 时 所 用 的 求解 方法 ,Goldberg (1950) 在 未 发 表 的 博士 论文 
中 ,成 功 地 得 到 了 它 的 解答 。 作 者 预先 不 知道 有 这 些 工作 ;开始 研 
完 , 最 近 用 各 种 条 件 , 成 蕊 地 得 到了 严密 的 解答 。 有 兴趣 的 车 者 靖 
A EEk (Kimura, 1954, 1950 a, b, c, 19563, 
b, 1957 b), 在 群体 遗 傅 学 中 鹿 由 现 的 抛物 型 出 微 分 方程 ,其 普 
通 边界 是 奇异 点 ,不 能 课 以 任意 的 边界 条 件 。 Feller (1952) ME 
BÉ (semi-group) 的 理 恰 ,从 丝 数 学 的 立场 , 研究 边界 条 件 的 问题 ， 
取得 了 优异 的 业 种 ;但 现在 在 群体 址 情 学 的 具体 问题 的 解答 方面 ， 
还 未 能 有 直接 的 责 献 。 

上 浪 的 随机 对 程 ， "rmm 
quite COURUME E, ek BIGGER, 但 未 解决 的 间 题 也 不 少 。 
这 里 作为 最 盘 单 的 一 个 例子 ,对 所 组 基因 籽 率 的 本 会 变动 (random 
genetie drift), poi HEHEHE, 
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假 届 有 -一 隔离 的 群体 , 对 于 它 , 斌 没有 自然 选择 , ORARE 


p 
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和 迁移 ， 更 在 来 看 一 看 基因 里 卒 每 代 由 于 配子 风 随 机 取样 而 起 航 
变动 。 入 个 过 程 在 这 样 单 闽 化 的 形式 上 , 引起 很 多 生物 学 者 的 注 
意 , Kr AP Rb, Fisher (1922) 最 初 对 它 进行 数学 的 研究 ， 
称 之 为 “Hagedoorn effect", JA 1981 年 Wright Bu gr SE, 
"drift" — HEE 2535 D R2 DET. 其 而 出 现 “Wright dritt”, 
“Sewall Wright 效应 " RGB. dH "drift — AARE Brown - 
运动 壬 理论 中 指 粒 子 的 定向 性 运动 ,因此 在 ‘drift” 之 前 如果 不 加 
形容 词 “random”, EET AMEUESRER, Wright 教授 对 此 已 再 二 强 
HEH. 甘于 这 方面 研究 的 历史 背景 , 3e BRA ZR BI AUTE n 
A (Kimura, 1955 b), | 

ku xau Rb BO N, UE eA SEIERE D] a RT a. 
1€ ny CBE BE ST RIBI , RARUS AE ERHBL, HrEILZCPCBSSEHRAE rm 3x— 
群体 中 随机 取出 的 不 AFS N 个 精子 受精 后 构 尤 的 。 设 基 因 
A ihr AE aed a, A. 的 相对 频 李 为 IT-w,， 则 是 仅 可 到 
. mas T SERE E PLA JL dEXUBRARS TET EEGURCR E35. RAE o 的 
AAEH Bo, 则 So 服从 均值 为 0、 方差 为 <(1 一 2) MN) 的 二 项 分 
T, h s= (2N) Hast, AAE e= jl (2) 的 群体 , 得 到 其 转 稀 O 
Fer ais . 

Dj 77 G y'a-2 UM (s—iQN). 7 
Bp ix i-o REL 
l (Djali j=0, 1, —. 2N | 

Jui? XB n Markoff 链 。 在 这 样 的 着 虑 下 ，Malbcot (1944) Bf. 
淆 了 这 个 过 程 ， 但 不 能 得 到 满意 的 精 果 ， 特 划 是 短 阵 的 特征 值 有 
BR, hi Feller (1951) 在 以 后 加 以 订正 。 不 喻 如 何 ,特征 向 量 是 复杂 
的 , 用 这 方法 还 不 能 得 到 完全 的 解答 。 但 关于 重要 的 分 布 的 和 矩 , 世 


52 第 4 章 PEPELEA 
得 到 表示 随时 间 变 化 的 下 式 (Rohbertson, 1952; Kimura, 1956) 。 
一 般 在 目 然 群 体 中 ， 攀 万 这 个 群体 的 繁殖 个 体 数 六 LEE 
HKH, MEARE 10^ DL FAAR ELE, LAKTA 29 E 
ERTES, ADAADA s oat ER LEER, 在 这 
bam, sss l, MARRA NRE [E de ERO E O 1 rH 
BARRI ILES JSEOCKOR E 0<2< 工 的 32. AERE, ART 
体 中 有 二 种 等 位 基因 共存 的 状态 。 KORG D Rm EDS arp, "E 
JE € FEROX we cde EHRE E palpi., Ox MESURE 
差 各 为 0 5 «(1—2) / (3N) , AIRERA, o 满足 下 而 
的 仿 微 分 方程 : 


5 IN 2 Hs ie -ap (16.1) 


及 初始 条 件 

peip; 0)—8(2—p), (16.2) 
AY 8086.1), RE | mE 
ó T X (2), (16.8) 
这 里 , xg T) 单 是 时 间 : WNA, X (2) HERH E o f UH 
数 。 把 (16.3) 代 入 (16.1)》， Bistum T-X Bis, RURE 


而 -= 52. 2, (1-2) X). (16.4) 


但 根据 假定 ， 这 式 的 左边 单 是 f HEAR, AAE e 的 页 数 ， 央 
而 ,左右 两 边 的 值 必 蚌 常数 。 和 四 这 常数 为 —A. Hd (16.4) 8E Fili 
Bu drm rm E: 


dT 


rr 
de^ AT, (186.5) 


dx dX > | 
z(1—2) 5 5---20.—2:) E (28-4NX) X =0, (16.8) 


di (16.5) , ERARA E 
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Te 0f (16. T) 
其 次 , (16. 6) 相当 于 超 几 何 微 分 故 程 l 
'"mü—2)X"-4-(y—(a4-8-DsX' —o8X-0 (18.8) 
当 —9, a4-B—83, aB8—2—ANK SMS. MT 


13-16.N ' DUE 
"HE LE E NA 6- 8— VLEIONA À (16.9) 


XL. PHRASE ERR (16.1) J EAR e 0 和 1 29 Rh, 因而 
不 能 课 以 任意 的 边界 条 件 。 但 是 如 下 所 示 , 求 得 了 在 边界 上 取 有 

限 值 的 解 , ESTERE. A T R, 超 几 何 微分 方程 
“(16.8) 的 二 个 独 旬 和解 中 ,在 现在 的 场合 , A F (o, B, y3 区 当 =0 
时 是 有 限 的 。 其 次 , ATRAIRE m o 1 戌 为 有 限 的 条 
件 , 可 利用 周知 的 关系 


Fia, B, 2, a) IOS i- B) Pla, B, —1-d-a-B, 1—2) * 


I(2—a)r(2—8) 
eT Pr) Q9 Face 2- B, 
8—a—B,1-—m) | (18.10) 


如 注意 到 4 十 8 一 3,. 可知 本 使 5 
lim £ (a, B, 2; qm) 


CAPE, 2 一 Lo 必须 为 负 的 整数 ,又 必须 为 0 或 负 的 整数 。 Pr 


以 可 能 的 入 值 为 
A—i4(é--1/(4N) (6—1,2,8, ---), (16.11) 
对 这 特征 值 ; 4 一 2 十 i, B—1—4, 因而 除 常 数 因子 外 ,得 到 


X—Fi2-4-i, 1—$, 2; 8), (16.12) 
Hm H Gegenbauor SHA 


Ta) 238 TD F(i42, 1—4, 2; 13) (16.13) 


PRE RECTA IR 


b4 era PERSEA REBEL SDELEAZR 
X = Tea), 
{Hik z=] — 2r, ixH, 
Tol) =1, Pe) =32, TG) =S 6A), 


Ttg) =- (72—82) BETE 


合 着 以 上 车 果 , 得 到 所 求 的 解 的 形式 为 ， 


$ (z|p;t) = > OT, a (gje tN (16.145 
这 里 ， C 是 常数 ， 可 用 初始 条 件 (16.3) 决 定 。 WoW 
X OT (2) — —8(s—3), | (16.15) 
hy EIESSX 


2($- 14 
mi-i tl) " 


| (1—25) E, (2) T, (2) da 2 
2 一 二 ， 


可 得 1 
C, pq gun Ti (1— 2p) % 
HAm Prk 3 d: 


es pii) = -> TY Tala e ETDAN 


—6pga tOM B80pg (g =p) (1—22) N.s 
| | | (16.16) 
但 发 n-—1—2p, 9=1 一 p。 有 有 边 的 报 数 对 于 £270 是 一 致 收 化 的 。 
衣 群 体 中 两 等 位 基因 A. 和 Aa 共存 的 概率 为 Qe, RU 


1 
Sdi -| p | p:i) dæ 
-3 x idm — Jii —T 2) T. un (Cr) Bat 


h Em 


ai (2m—1)2m 
pq OM 4 14pg ( — bpg -- 1)e em O (g 10 ND 
| (16,17). 
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5 EIL RE ARRIT (90 EA. E, dap E 
lim Q,—1, lim 0,~0. Tl 
这 样 , Eder peser AE p note cde ol EE AD, 欧 于 成 为 0 ， 
这 跟 雪 因 的 圈定 和 请 失 在 现在 所 考 卡 的 条 件 下 是 不 可 送 的 这 种 遭 
f ERSUECREAU— ED, 在 这 种 情 融 下 , 4R 5 二 0 和 4 一 i 的 作用 应 
KEER URE” (absorbing barrier) 的 作用 , 其 两 端 所 吸收 的 、 
概率 的 量 就 是 老 因 的 固定 和 消失 的 概 牵 .。 为 计算 这 概率 , REA 
A, 到 第 上 代 在 群体 中 固定 的 构 素 为 了 (Lp; O, 完全 消失 的 要 于 
(Aa 同 定 的 概率 ) 为 (0jp; D , HU 
df (1,95 t) /d-$ 0p: 0 / (&4N), 
^  df(0|p; t) /8t —(0|p; t / (AN), 
关于 上 式 的 证 明 , 内 篇 幅 关 系 从 略 。 只 把 应 用 这 些 公式 后 所 得 的 
RAHAT: 
falo D= ('éQps Hay AN) 


(16.18) ` 


=p+5 Cy {Pr lr) — Faitr)). (16.19) 
Su r-i-?2»s, 也 (站 表示 Legendre 和 多项式。 消失 概率 可 从 
f(0|p;Dn-jf(lgi ð (16.20) 


ORR TE, BEGRAHE T AMNEAR(16.16), (16.18) , (16.20m 
起 来 ,有 剧 如 所 预期 ,可 以 将 明 是 1: 
fF ipit) 2i f(01p;t) =1, 
BE ih EE Herb BEER TA 1 Holy S 型 接合 体 As Aa MNE E 
H, HUI | - 
H= f 2s (1 —2)À (x| p; t) dz 
= Jpg VON (16. 21) 
即 在 笑 体 中 , 完 型 接合 体 的 频 这 每 代 太 2) 的 比率 降 佐 。 、 


ee oO e —-mt 


t 


$RAXE PRR PEPE A 
以 .上 是 群体 中 侠 有 二 个 等 位 基因 时 的 理 验 ， 洪 含有 三 个 以 上 


的 复 等 位 基因 ,如 计算 极为 复杂 。 例 如 在 三 复 等 位 基因 时 , 裔 这 三 
基因 为 4 Aa ds, TERI TIR] £ RHE v1, wa, L— 021—242, A rh 


频率 为 Pi, Pr l — 5! 


— pa, 刚 所 求 的 转移 概率 密度 中 val mi, 


Da; t) TRAE. T [BT drei ° 


0$ _ 1 
a aN E im (17 mgr — N Augg, (nri) 
t4 A Br (0-994) (0m mem D. 
这 时 的 初始 笨 件 是 


RAA n 个 复 等 好 基因 Ai, Aa = 


qn, ra | Prs Pa 05 一 (5, —p)8(n— ga). 
4 时 ,也 育成 立 园 样 


的 全 微 分 应 程 , 但 到 现在 为 止 , 其 严密 的 解答 还 无 法 求 叔 。 
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